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UBER DIE BINSENAHNLICHEN BLATTFORMEN 
BEI UMBELLIFEREN. 


Von 
WILHELM TROLL 
(Halle a. d. 8.). 


Mit 15 Textabbildungen (58 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 11. September 1934.) 


I. 

Monokotylenähnlichen Blättern begegnen wir in der Familie der 
Umbelliferen besonders in den Gattungen Eryngium und Bupleurum. 
Die Blatter sind hier abgeflacht und erinnern stark an Formen, wie sie 
von Bromeliaceen, Yucca-, Agave- oder Pandanus-Arten bekannt sind. 
Zuweilen, wie bei Bupleurum junceum, sind sie auch ausgesprochen gras- 
ähnlich. Zum Unterschied davon kommen bei den Umbelliferen aber 
auch stielrunde und darin an Binsen erinnernde Blattformen vor. Sie 
treten uns konvergent in drei verschiedenen Verwandtschaftskreisen 
entgegen: in der Gattung Tiedemannia, die Peucedanum nahesteht 
(T.teretifolia DC.), in der in die Nachbarschaft von Anthriscus und 
Scandix gehörigen Gattung Ottoa (O. oenanthoides KunTH.) und im Ver- 
wandtschaftskreis der Ammineen in der Gattung Cranizia (C. linearis 
Nort. und C. lineata Nutt.). In der Tat würde man, wie die Habitus- 
bilder Abb. 1 I—III zeigen, bei bloß vegetativer Entwicklung dieser 
Pflanzen kaum auf die Vermutung kommen, daß in ihnen Vertreter der 
Familie der Umbelliferen vorliegen. 

Tiedemannia und Ottoa (Abb. 1 I, II) besitzen, wie zahlreiche andere 
Umbelliferen eine aufrechte, am Grund mit rosettig gestellten Blättern 
versehene monopodiale Achse, die mit einem terminalen Blütenstand 
abschließt. Die Arten von Crantzia dagegen erinnern im Wuchs an 
Helosciadium repens, haben also kriechende, an den Knoten wurzelnde 
Sprosse, die sich, wenn sie zur Blüte gelangt sind, sympodial fortsetzen 
(Abb. 2). Unter bestimmten Bedingungen scheinen sie aber auch auf- 
rechte Triebe mit verkürzten Internodien auszubilden, wie ein solcher 
in Abb. 1 III zu sehen ist. 

Was nun die Blattbildung anlangt, so ist allen drei Gattungen gemein- 
sam der Mangel einer ausgesprochenen Spreitenentwicklung. Aus dem 
scheidig erweiterten Blattgrund geht ein verlängertes stielartiges Ober- 
blatt hervor, dessen ganze Gliederung darin besteht, daß die zentrale 
Höhlung, die es seiner ganzen Länge nach durchsetzt, durch Septen 
abgeteilt ist. Äußerlich treten diese Querwände entweder als Knoten 
hervor (T'iedemannia, Abb. 3 I) oder geben sich, wie bei Ottoa und Cranizia 
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(Abb. 4I und II), als Einschnürungen zu erkennen. In beiden Fällen 
gewährt das Blatt das Bild einer in Knoten und Internodien gegliederten 
SproBachse, ein Eindruck, der bei Tiedemannia mit ihren 40—50 cm 
Länge erreichenden Blättern noch dadurch bestärkt wird, daß das ganze 
Organ infolge der Anwesenheit subepidermaler Sklerenchymstränge 





1 II III 
Abb. 1. Habitusbilder von Tiedemannia teretifolia (I), Ottoa oenanthoides (II) und Crantzia 
lineata (III). Verkl. Nach Herbarmaterial. 


starr aufgerichtet ist. Die Blätter von Ottoa und Crantzia dagegen sind 
zarter gebaut, was schon äußerlich in einer gewissen Schlaffheit sich 
kundgibt. 

Die in der Hauptsache runde Querschnittsform dieser Blattorgane 
läßt darauf schließen, daß es sich um unifaziale Bildungen handelt. 
Für Ottoa und Cranizia geht dies aus den anatomischen Untersuchungen 
von BRIQUET (2) und von GAISBERG (5) hervor. Das gleiche gilt aber 
auch für Tiedemannia mit dem Unterschied, daß bei ihr das Blatt in 
seinem oberen Drittel subunifaziale bzw. bifaziale Beschaffenheit annimmt, 
was morphologisch in dem Auftreten einer seichten, der Oberseite ent- 
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sprechenden Rinne und anatomisch in der Öffnung des unterwarts 
geschlossenen Leitbündelbogens zum Ausdruck kommt (Abb. 3 II—IV). 

Bemerkenswerte Eigentümlichkeiten zeigt die Blattbildung von 
Crantzia lineata. Es ist für sie schon von BRIQUET (2, 8. 459) und Brrrer 
(1, 8. 272) hervorgehoben worden, daß neben stielrunden Blättern auch 
solche vorkommen, die flächenförmig in der Transversalebene verbreitert 
sind, ohne daß die Septierung verwischt wäre (Abb. 2 und Abb. 4 III). 














Abb. 2. Crantzia lineata, kriechender Trieb mit abgeflachten Blättern und Blütenständen (J) 
Nach Herbamaterial (Breitseiten der Blätter daher in der Ebene des Papiers, vgl. Abb. 4III!) 
Natürliche Größe. M. ZAHN delin. 


Nach v. GAISBERGs anatomischen Angaben (5, 8. 184) ist auch in diesen 
Blättern ein geschlossener Leitbündelbogen vorhanden. Wir haben also 
den auch bei Blättern von Allium-Arten und unifazialen Blattstielen 
vorkommenden Fall der sekundären Abflachung eines unifazialen Organs 
vor uns. 

Die morphologische Natur dieser binsenähnlichen Umbelliferenblätter 
ist auch heute noch umstritten. Teilweise hat man sie, wie DRUDE (3, 
S. 74), als Phyllodien aufgefaßt, zumal Ähnliches im Bereich der Umbelli- 
feren bei Rhyticarpus difformis vorkommt. Die Mehrzahl der Forscher 
jedoch neigt zu der Auffassung, daß es sich typisch um bespreitete 
Blätter handelt, die zum Unterschied von denen der meisten anderen 
Umbelliferen die Fiederung eingebüßt haben. Von der Spreite wäre 
sonach nur die Rhachis erhalten, weshalb man diese Blattorgane auch 

1* 
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als „Rhachisblätter‘ ansprechen kann. Freilich fehlt von den Fiedern 
jegliche Andeutung; nur die Septierung der Rhachis könnte als solche 
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Abb. 3. Tiedemannia teretifolia. I Grund- 
ständiges Laubblatt; II Spitze desselben, 
stärker vergrößert; III, IV Querschnitte 
durch das Blattende bei x und xx in II. 
E Epidermis, Ch -Chlorenchym, S Sekret- 

, H zentrale Höhlung. Xylem der Leit- 
bündel doppelt schraffiert. Subepidermale 
Sklerenchymnester in III und IV nicht ge- 
zeichnet. Vergrößerung in I */;fach, in II 

2fach, III und IV stärker vergrößert. 
M. ZAHN delin. 


gewertet werden, weil auch in 
anderen Fällen, z. B. bei Cicuta-, 
Oenanthe- und Sium - Arten, die 
Rhachis an den Fiederinsertionen 
septiert ist. 














ZT xX 


Abb. 4. Blätter von Offoa oenanthoides (I) 
und Crantzia lineata (II, III). Vergrößerung 
in I */,fach, in II und III @fach. 


Eine größere Bedeutung hat 
man in diesem Zusammenhang eini- 
gen Oenanthe-Arten mit rudimen- 
tärer Spreitenfiederung beigelegt. 
Sie schienen den Übergang zu den 


hier behandelten Formen mit binsenähnlichen Blättern zu vermitteln, 
zumal man in Oenanthe filiformis Poır. und Oe. Dregeana E. Mey. 


Beispiele für gänzliche Fiederreduktion gefunden zu haben glaubte. Es 
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sind hierin aber grobe Irrtümer unterlaufen, die im nächsten Abschnitt 
zu berichtigen sein werden. Dabei wird sich zeigen, daß von Oenanthe 
aus ein Verständnis der binsenähnlichen Blattform nicht zu erreichen ist. 

Wohl aber verhelfen dazu die Blätter einiger Siwm-Arten, besonders 
von $.latifolium L. und 8. erec- 
tum Hups., an denen ganz 
regelmäßig der Vorgang der 
Fiederreduktion zu verfolgen 
ist. Darauf wird im III. Ab- 
schnitt genauer einzugehen 
sein. 

IL. 

Von den Oenanthe - Arten, 
die in diesem Zusammenhang 
Interesse besitzen, ist am ge- 
nauesten Oe. fistulosa bekannt. 
Sie ist ausgezeichnet durch 
den Dimorphismus ihrer Blatt- 
organe. Sowohl die Grund- 
blätter wie die Stengelblätter 
sind in Stiel und Spreite ge- 
gliedert. Während letztere aber 
an den Grundblättern (Abb. 51) 
ansehnlich entwickelt ist und 
aus meist 7 Jochen zerteilter 
Fiedern besteht, ist sie an den 
Stengelblättern stark verkürzt 
und auf wenige (34) Joche 
schmaler kurzer Fiedern redu- 
ziert, von denen höchstens die 
untersten noch eine Andeutung 
von Verzweigung aufweisen. 
Noch weiter geht die Spreiten- Or V4 I 
und Fiederreduktion an den  4p.5. I Grundblatt von Oenanthe fistulosa; 
Stengelblättern der aus dem II Stengelblatt von Oenanthe Hookeri; TIL End- 

; i teil desselben, stärker vergrößert. I natürliche 
Himalaja stammenden Oe. Hoo- Größe, II 2fach und III 7fach vergrößert. 
keri C. B. CLARKE (Abb. 5 II 
und III), die nur zwei Joche einfacher unscheinbarer Fiedern besitzen 
und im wesentlichen aus dem stark verlängerten röhrigen Blattstiel 
bestehen, der unten in einen scheidigen Blattgrund übergeht. Stiel und 
Rhachis sind unifazial gebaut. 

Stellen wir uns vor, daß die Fiederreduktion eine vollständige sei, 
so erhielten wir ein Blatt, das äußerlich ganz einem solchen von Ottoa 
oder Crantzia gliche. Auch GoEBEL (6, S. 1577) meint, es fehle bei den 
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Abb. 6. Thunbergiella filiformis. I Grundblatt; II Ende 

eines solchen, stärker vergrößert; III Querschnitt durch 

den Spreitenteil (Xylem der Leitbündel schraffiert); 

IV, V Blatt und Spreitenteil der var. latifolia. Ver- 

größerung in I */,fach, in II 4fach, in III 22fach, in 
IV 1*/,fach, in V 2"/,fach. 
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Abb. 7. Blattspreiten von Hydrocotyle batrachioides (I) 
und H. calliodus (II). E Endzipfel; 1, 2, 3 und 1’, 2’, 3° 
die Seitenglieder in ihrer genetischen Reihenfolge. 
Etwa natürliche Größe. 





Stengelblättern von Oe. fistulosa „nicht viel zur Übereinstimmung mit 
Crantzia“. Ein wichtiger Unterschied bleibt indes bestehen: während 


bei Ottoa, Crantzia und 
Tiedemannia das Oberblatt 
bis zum Blattgrund herab 
septiert ist, schiebt sich 
bei Oenanthe zwischen die- 
sen und den septierten 
Spreitenabschnitt der stark 
verlängerte septenlose Stiel 
des Blattes ein, in dessen 
beträchtlicher Entwick- 
lung wir die Anbahnung 
phyllodialerAusbildungdes 
Blattes erblicken müssen. 

Zur Gattung Oenanthe 
wurde früher auch Oenanthe 
filiformis Lam. mit ihrer 
Varietät latifolia SonD. 
(= Oc. Dregeana E. Mey.) 
gestellt. WoLrr (10, 8. 139) 
hat jedoch erkannt, daß 
diese kapländische Dolden 
pflanze weder im Habitus 
noch in der Morphologie 
und Anatomie der Früchte 
irgendwelche Beziehungen 
zu Oenanthe aufweist, viel 
mehr in die Verwandtschaft 
der Carineen gehört, in der 
er sie als Thunbergiella fili- 
formis (Lam.) WoLrF unter- 
gebracht hat. 

Die Loslésung von der 
Gattung Oenanthe wird 
auch durch die Unter- 
suchung der Blattgestal- 
tung bestätigt, die nur 
einem oberflächlichen Beo- 
bachter Ähnlichkeit mit 


der Blattbildung von Oenanthe-Arten vortäuschen kann. Bei genauerem 
Zusehen erkennt man sofort den Mangel jeglicher Septierung des Ober- 
blattes. Dieses besitzt eine fadenförmige Gesamtgestalt, ist aber gleich- 
wohl in Stiel und Spreite gegliedert (Abb.61). Der stielartig verschmälerte 
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Spreitenteil ist abgeflacht und auBer vom Mittelnerven von mehreren 
Seitennerven durchzogen, die von jenem in spitzem Winkel abgehen 
(Abb. 6 II). Auf dem Querschnitt (Abb. 6 III) ergibt sich das Bild einer 
gewöhnlichen bifazialen Spreite, die bei der var. latifolia (Sonp.) WoLrr 
in stark verbreiterter Form uns entgegentritt (Abb. 6IV und V). 
Zum Verständnis dieser einfachen Blattform gelangt man, wenn man 
die Gestaltung der Kotyledonen bei den Umbelliferen und die Blattformen 
einiger südafrikanischer H ydrocotyle- (Centella- ) Arten vergleichend heran- 
zieht. Namentlich die letzteren gewähren lehrreiche Auf- 
schlüsse und seien deshalb an erster Stelle angeführt. 





7 














x F 
Abb. 8. Spreitenformen von Hydrocotyle hermanniaefolia (I) und H. difformis (II—V). 
Erläuterung im Text. Bezeichnungen wie in Abb. 7. Etwa natürliche Größe. 

Ausgegangen sei von der an Hahnenfußblätter erinnernden Blatt- 
form von Hydrocotyle batrachioides DC. (Abb. 71). Ähnlich wie bei der 
peltaten H. vulgaris L. werden auch hier die Spreitensegmente in basi- 
petaler Richtung angelegt. Es entsteht also zuerst der Endlappen (E) 
und anschließend an ihn in absteigender Reihenfolge die mit 1, 2, 3 bzw. 
1’, 2’, 3’ bezeichnete seitliche Lappung der Spreite. Die Segmente 
nehmen basalwärts an Größe ab. 

Eine im Grunde ähnliche Blattform besitzt H.calliodus CHam. et 
SCHLECHT., bei der aber die Spreitenbasis stärker in die Breite ent- 
wickelt ist (Abb. 7 II). 

Angenommen, an Stelle des Breitenwachstums erfolgte ein entsprechen- 
des Längenwachstum, so käme die Blattform von H. hermanniaefolia 
Eoxz. et ZeyH. (Abb. 8 I) oder H. difformis Eck. et Zeyu. (Abb. 8 II) 
zustande, die sich an den höher inserierten Blättern der letzteren Art 
dahin vereinfacht, daB die Ausbildung der Seitenglieder teilweise oder 
gänzlich unterdrückt wird. An dem Blatt in Abb. 8 III z. B. wurden 
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nur die Seitenzipfel 1 und 1’ entwickelt. Fällt auch 1’ weg, so ergibt 
sich Abb. 8 IV und bei gänzlichem Ausfall der Seitenzipfel die einfache 
Form des Blattes Abb. 8 V. Bei H. plantaginea Serena. sind schon die 
vollständigsten Blätter nur dreizipfelig (Abb. 9 I); sie sind durch Über- 
gänge mit den am häufigsten auftretenden einfachen Blättern verbunden 
(Abb. 9 II und III). Das einfache Blatt der H. plantaginea kehrt in 
stark verschmälerter Form bei H. linifolia L. wieder (Abb. 9 IV und V), 
die zu den nadelförmig beblätterten Arten H. fusca Ecxu. et ZEYH. 

















A 174 
174 
Abb. 9. Blattformen von Hydrocotyle plantaginea (I—IIL), H. linifolia (IV), H. fusca (VI) 
und H. virgata (VII). V Querschnitt durch die Spreite von H. linifolia, VIII von H. virgata. 
Xylem der Leitbündel doppelt schraffiert. E Epidermis, Ch Chlorenchym, I, II, III, IV, 
VI, VII etwas verkleinert, V und VIII etwa 20fach vergrößert. 

und H. virgata L. überleitet. Deren Blätter haben, wie die Darstellungen 
Abb. 9 VI—VITi zeigen, sowohl habituell wie auf dem Querschnitt große 
Ähnlichkeit mit denen von Thunbergiella filiformis, und es kann kein 
Zweifel bestehen, daß auch bei dieser die einfache Gestalt der Spreite 
auf Unterdrückung der Seitenglieder zurückzuführen ist. 

Blattorgane mit gehemmter Spreitenentwicklung sind auch die 
Kotyledonon der Umbelliferen. Wir werden deshalb für sie ähnliche 
Formen wie bei den geschilderten Laubblättern erwarten dürfen. 

Lehrreich sind die Verhältnisse bei Apium nodiflorum, wo das erste, 
auf die Kotyledonen folgende Primärblatt die aus Abb. 10 I ersichtliche 
Gestalt aufweist. Die Form der Spreite erinnert durchaus an Hydro- 
cotyle batrachioides. Wie bei dieser werden die Spreitenzipfel in basi- 
petaler Folge angelegt. Ihre Unterdrückung ergibt die Gestalt des Keim- 
blattes (Abb. 10 IT). Ähnlich verhalten sich Cicuta virosa (Abb. 11 I—III) 
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und Daucus carota (Abb. 11 IV, V). Bei letzterer lassen die Kotyledonar- 
spreiten einen vorläuferartigen Endteil erkennen, an den sich rückwärts 
ein durch starkes interkalares 
Längenwachstum gestreckter 
Abschnitt mit längsorientierter 
Nervatur, in der die Wachstums- 
geschichte gleichsam registriert 
ist, anschließt. 
Stellen wir uns einen Koty- 
ledo von Apium oder Cicuta 

sowohl im Stiel wie im Spreiten- 

teil stark verlängert vor, so er- 

halten wir abermals ein Blatt- 

organ nach Art der Blätter von # 
Thunbergilla füiformis und Hy- 3%; 1%; dam, noir, Lenten Pints 
drocotyle-Arten. Diese sind so- aus I, wenn die Ausgliederung der seitlichen 
nach aufzufassen als Fiederblat- Segmente 1,3, 5 und; 273 eric und 
termitbasipetaler Entwicklungs- gelangt. Vergößerung in I 7fach, in II 4fach. 
tendenz, an denen aber nur der 

Endzipfel ausgebildet wird. Durch starkes Langenwachstum des Spreiten- 
grundes, das auch in dem längsorientierten Nervenverlauf zum Ausdruck 
kommt, nimmt das Blatt als Ganzes nadelförmige Gestalt an. 














Abb. 11. I—III Cicuta virosa, IV und V Daucus carota. I Keimpflanze mit Kotyledonen 

und erstem Primärblatt, II und IV Kotyledonen, III und V erste Primärblätter. Deren 

Spreite ist handförmig gestaltet mit dreilappigem Endabschnitt EZ und den seitlichen 

Segmenten 1, 2 und 1’, 2’. An dem Kotyledo von Daucus (IV) ist das vorläuferartige 

Ende (V) von dem interkalar verlängerten Hauptteil der Spreite, der unten in den Stiel 

übergeht, zu unterscheiden. I natürliche Größe, II und III 2'/,fach, IV und V 2fach 
vergrößert. 


Demgegenüber weisen die Blätter von Oenanthe in Übereinstimmung 
mit der Mehrzahl der Umbelliféren eine akropetale Entwicklungstendenz 
auf, d. h. sie wachsen lange Zeit an der Spitze fort und legen auch die 
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Seitenglieder in spitzenwärts fortschreitender Folge an!. Schon aus 
diesem Grunde ist es nicht angängig, die Blattform von Thunbergiella 
mit der von Oenanthe zu vergleichen. Die Thunbergiella-Blätter sind 
auBerdem nicht septiert und stellen deshalb nur eine unvollkommene 
Parallele zu den septierten Blättern von Crantzia, Ottoa und Tiede- 
mannia dar. 

II. 

Septierte Blätter sind nach den Untersuchungen von DuvaL-Jouve (4) 
und BRIQUET (2) besonders bei Monokotylen weitverbreitet, wo sie vor 
allem bei wasser- und sumpfbewohnenden Formen (Pontederia, Hydro- 
cleis, Juncus, Acorus u.a.) vorkommen. Die Entstehung der Septen 
hängt aufs engste mit der Bildung des geräumigen Interzellularensystems 
dieser Pflanzen zusammen; es sind also rein anatomische Strukturen, 
die mit der morphologischen Gliederung des Blattes nichts zu tun haben. 

Ganz anders verhalten sich darin die septierten Blätter der Umbelli- 
feren. Für sie ist gerade charakteristisch, daß Septen ausschließlich in 
den Fiederinsertionen, mithin an Stellen auftreten, die auch morpho- 
logisch als Verzweigungsstellen des Blattes ausgezeichnet sind. Als 
Beispiele dafür können die Blätter von Oenanthe fistulosa und Cicuta 
virosa gelten mit ihren röhrigen Stielen und Spindeln. Erstere sind nicht 
septiert, während die Rhachis durch ebenso viele Querwände geklammert 
ist, als Fiederjoche vorhanden sind (Abb. 13IlI). Die Nervatur in Blatt- 
stiel und Rhachis besteht aus längsverlaufenden Bündeln, die keinerlei 
Verbindungen untereinander aufweisen. Allein in den Fiederinsertionen 
treten sie miteinander in Beziehung, so daß hier eine bei unifazialem oder 
subunifazialem Bau von Stiel und Rhachis ringförmige Zone von Leit- 
gewebe entsteht, die wir als Anastomosengürtel bezeichnen können. 
Ähnliche Bündelanastomosen sind bei nicht gefiederten Blättern am 
Übergang vom Stiel in die Spreite nachweisbar und auch dort gürtel- 
förmig ausgebildet, wenn der Stiel unifazial gebaut ist oder unifazialem 
Bau sich nähert. 

Gesetzt, an einem nach Art von Cicuta virosa septierten Blatte kämen 
die Fiedern selbst in Wegfall, so würde die Fiederung als solche trotzdem 
noch in der Septierung des Spindelabschnittes der aus Stiel und Rhachis 
bestehenden Blattachse erkennbar sein. Die Septierung und die in den 
Septen vorhandenen Anastomosengürtel des Bündelsystems wären hier 
die auch nach Verlust der Seitenabschnitte noch vorhandene Andeutung 
der ursprünglichen Fiederung des Blattes. 

Anastomosengürtel von typischer Ausbildung finden sich nun auch 
in den Septen der Blätter von Crantzia, Ottoa und Tiedemannia, so daß 

1 Die Zusammenhänge zwischen den beiderlei Blatt-Typen zu erörtern, wird 
Aufgabe einer besonderen Studie sein; sie wird dartun, daß die akrotone Blattform 


überall zugrunde liegt und die typische Fiederform des Umbelliferenblattes aus 
ihr durch extreme Förderung des Endabschnittes sich ableitet. 
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in der Tat die schon in der Einleitung vorgebrachte Deutung naheliegt, 
daß es sich hier um Fiederblätter mit reduzierter Fiederung handelt, 
von deren Spreite allein die septierte Rhachis übriggeblieben ist. 





Abb. 12. Sium erectum. I und II grundständige Laubblätter, III Basis eines solchen mit 
Rudimentärfieder bei R. Verkleinerung. M. ZAHN delin. 


Freilich ist dabei nicht zu übersehen, daß die Septierung sich über 
die gesamte Blattachse erstreckt, während sie bei Cicuta, Oenanthe und 
anderen Umbelliferen auf den der Spreite entsprechenden Endabschnitt 
des Blattes beschränkt ist. Bei Tiedemannia treten Septen sogar inner- 
halb des Blattgrundes auf, wo normalerweise überhaupt keine Fiedern 
angetroffen werden. Man müßte folglich annehmen, daß hier ein Blatt 
vorliegt, dessen Fiederung sich über das gesamte Oberblatt bis in den 
Blattgrund hinein erstreckt — eine zunächst recht ungewöhnlich 
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anmutende Vorstellung, deren Zulassigkeit erst an anderen Umbelliferen 
zu priifen sein wird. 

So einleuchtend die vorgetragene Erklärung der binsenförmigen 
Umbelliferenblätter an sich ist, so schwer fällt es, sie näher zu begründen. 
Zunächst wäre an den entwicklungsgeschichtlichen Nachweis von Fieder- 
rudimenten am jungen Blatt zu denken. Leider aber läßt uns die Ent- 
wicklungsgeschichte hier völlig im Stich. Das Blatt z. B. von Crantzia 
lineata wird ebenso wie andere gefiederte Umbelliferenblätter (etwa die 
von Carum carvi, Abb. 15 I) angelegt und läßt schon auf frühen Stadien 
seiner Entwicklung die Differenzierung des Primordiums in Blattgrund 
und Oberblatt erkennen. Bei Carum carvi (Abb. 15 II, ITT) setzt sodann 
die Anlegung der Fiedern ein, die in akropetaler Richtung fortschreitet. 
Später wird interkalar der Stiel zwischen Blattgrund und Spreite ein- 
geschoben. 

Zum Unterschied davon unterbleibt, nach den kurzen Angaben 
GoEBELs (6, 8. 1576) zu schließen, bei Crantzia die Anlegung von Fiedern 
gänzlich. Auch ein Stiel gelangt nicht zur Ausbildung. Vielmehr ver- 
längert sich das einfach bleibende Oberblatt durch fortgesetztes Spitzen- 
wachstum beträchtlich, wobei auch die Septierung erkennbar wird, ohne 
daß an den Septen Primordien von Fiedern entstünden. Lediglich bei 
Crantzia linearis sieht man Anhangsgebilde in Form median auf der 
adaxialen Seite stehender Rudimente auftreten, über deren Bedeutung 
an anderer Stelle (9, S. 91) eine Vermutung ausgesprochen wurde. Seine 
endgültige Länge erreicht das Crantzia-Blatt nach Abschluß des Scheitel- 
wachstums, das ja auch bei anderen Umbelliferen nach den Unter- 
suchungen von SONNTAG (7) verhältnismäßig sehr lange andauert, durch 
Zellstreckung, wobei auch die zwischen den Septen vorhandenen Hohl- 
räume sich bilden. 

Die Entwicklungsgeschichte der Blätter von Ottoa und Tiedemannia 
ist gänzlich unbekannt. Es ist aber kaum anzunehmen, daß sie sich von 
der des Crantzia-Blattes wesentlich unterscheidet. 

Das negative Ergebnis der Entwicklungsgeschichte zwingt uns, das 
Problem der binsenförmigen Umbelliferenblätter auf indirektem Wege 
anzugehen, indem wir fragen, ob die Erscheinung der Fiederreduktion 
etwa bei anderen Umbelliferen zu beobachten ist. Kommt sie in dieser 
großen und formenreichen Familie überhaupt vor, so steht grundsätzlich 
auch der Annahme desselben Vorganges bei Crantzia, Ottoa und Tiede- 
mannia nichts im Wege. 

Es sind in dieser Hinsicht, wie schon in der Einleitung erwähnt wurde, 
namentlich Arten der Gattung Siwm von Bedeutung. In Abb. 121 
ist ein Blatt von S.erectum Huns. dargestellt, dessen Stiel über dem 
Blattgrund ein schon äußerlich deutlich hervortretendes fiederloses 
Septum zeigt. Unter diesem ist die Blattachse rund und unifazial, darüber 
zeigt sie oberseits eine schmale Furche, die sich in die Rhachis hinein bis 
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Abb. 13. I, II Sium latifolium, grundständige Laubblätter; in II sind die Fiedern entfernt. 
III Cicuta virosa, Laubblatt längs durchschnitten; G Blattgrund, St Blattstiel, S Septen 
der Rhachis in den Fiederinsertionen (Fiedern der Ubersichtlichkeit halber abgeschnitten). 
Verkleinerung. M. ZAHN delin. 
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zur Endfieder fortsetzt, und in der wir nichts anderes als die stark einge- 
schränkte Oberseite der Blattachse zu erblicken haben. Der ,,Stiel“ 
ist also oberhalb des fiederlosen Septums bifazial gebaut wie die Rhachis, 
was schon vermuten läßt, daß diese sich eigentlich bis zu dem fiederlosen 
Septum herab erstreckt und als Stiel im eigentlichen Sinn das unifaziale 
Basalstück der Blattachse zu betrachten ist. Tatsächlich finden sich 
an dem basalen Septum häufig rudimentäre Fiedern entweder in Ein- 
oder Zweizahl (Abb. 12 II, III), womit erwiesen ist, daß die Spreite 
schon tiefer am Blatte beginnt, als es den Anschein hat. 

Noch lehrreicher als 8. erectum ist S. latifolium L., eine Pflanze, die 
durch den Dimorphismus ihrer Blätter bekannt ist. Die an der Basis 
der Blütentriebe entstehenden Primärblätter, die auch als Wasserblätter 
ausgebildet sein können, besitzen stark zerteilte Fiedern, während die 
Fiedern der Folge- und Stengelblätter nur am Rande gesägt sind. Sonst 
aber weisen die beiderlei, übrigens durch Zwischenformen verbundenen 
Blattorgane große Ähnlichkeit auf. Das gilt namentlich für den Bau der 
Blattachse. 

Dieser kann aus den Querschnitten der Abb. 14 entnommen werden, 
von denen Abb. 14 III durch das untere Drittel, IV etwa durch die Mitte 
und V durch das obere Drittel geführt ist. Auf den Querschnitten 
Abb. 14 III und IV ist ein geschlossener Leitbündelbogen vorhanden, 
was wir unter Hinweis auf frühere Abhandlungen (8, 9) als unifazialen 
Bau bezeichnen können. Erst im oberen Drittel des Blattes stellt: sich 
bifazialer Bau der Blattachse ein, wie der Querschnitt Abb. 14 V zeigt, auf 
dem ein offener Leitbündelbogen und die Blattoberseite in Form einer 
von den erhabenen Blatträndern begrenzten Rinne wahrzunehmen sind. 

Von ganz besonderem Interesse ist hier aber die Tatsache, daß die 
Rhachis in den Fiederinsertionen auffallend knotenartig septiert ist. 
Auch im ‚Stiel‘ sind 1—2 Knoten vorhanden, die zum Unterschied von 
den anderen aber fiederlos sind. Daß sie den gefiederten „Knoten“ 
gleichwertig sind, geht daraus hervor, daß an ihnen häufig rudimentäre 
Fiedern auftreten (Abb. 13 I). 

Ein fiederloser „Knoten“ findet sich außerdem erstaunlicherweise 
zumeist noch im Blattgrund (Abb. 13 I). An den grundständigen Primär- 
und Folgeblättern habe ich daran niemals Fiederrudimente gesehen. 
Nichtsdestoweniger sind auch diese Scheidenknoten als Fiederinsertionen 
zu betrachten. Den Beweis dafür liefern die Stengel- und Hochblätter. 

Ein Stengelblatt von Sium latifolium ist in Abb. 141 dargestellt. 
Es besitzt einen verlängerten Blattgrund, der in die mit einer nach Art 
des Querschnittes Abb. 14 V bifazial entwickelten Rhachis versehene 
Spreite übergeht, deren Fiederinsertionen wie an den Grundblättern 
septiert sind. Ein Paar von Fiedern befindet sich aber auch im Blatt- 
grund, der an dieser Stelle ebenfalls septiert ist. Zuweilen sind die Fiedern 
dieses Scheidenseptums rudimentär und nur als Randzipfel der Scheiden- 
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säume ausgebildet (Abb. 14 II), ein Verhalten, das zu der Form der 
unteren Stengelblätter und der Grundblätter überleitet, an denen das 
Scheidenseptum vollkommen fiederlos ist (Abb. 13 I). 

Die Stengel- und Hochblätter von Sium latifolium sind dem Gesagten 
zufolge dadurch ausgezeichnet, daß die Grenze zwischen Blattgrund und 





Abb. 14. Sium latifolium. I Stengelblatt und II Basis eines solchen mit rudimentärer 

Fieder (R) im Bereich des Blattgrundes. III—V Querschnitte durch die Rhachis eines 

Grundblattes. Xylem der Leitbündel doppelt, subepidermale Sklerenchymstränge einfach 

schraffiert. H zentrale Höhlung, Ch Chlorenchym. I, II verkleinert, II—V 4fach vergrößert. 
M. ZaHn delin. 


Oberblatt an ihnen verwischt ist. Ein Stiel ist überhaupt nicht vor- 
handen. Vielmehr reicht die durch die einzelnen Fiedern repräsentierte 
Spreite sozusagen ein Stück weit in den Blattgrund hinein. Dasselbe 
ist aber auch an den Grundblättern der Fall, an denen ein Stiel nur 
dadurch vorgetäuscht wird, daß die Fiedern der basalen „Knoten“ voll- 
ständig reduziert sind und nur die Septierung erhalten ist. Im Grunde 
liegt ein ganz ähnliches Verhalten wie bei den Grundblättern von Carum 
verticillatum vor, an denen es aber, wie an anderer Stelle ausgeführt 











Wilhelm Troll: 





16 


wurde (9, 8.87), nur zu einer Verkümmerung, nicht zur gänzlichen 
Reduktion der basalen Fiederjoche kommt. 

Um den Anschluß an die Blattbildung von Tiedemannia, Ottoa und 
Crantzia zu bekommen, wollen wir uns vorstellen, daß die Fiederreduktion 
an einem Sium-Blatte auf die gesamte Spreite ausgedehnt sei. Künst- 
lich können wir das damit erreichen, daß wir an einem Blatte wie in 
Abb. 13 I die Fiedern sämtlich entfernen. Wir erhalten dann ein Bild 
wie in Abb. 13 II. Ein derart zugerichtetes Blatt von Sium latifolium 
kann in der Tat als Modell etwa eines Tiedemannia-Blattes (Abb. 3 I) 
gelten, zumal es in den unteren zwei Dritteln unifazial gebaut ist und 
erst darüber zu schwach beifazialem Bau übergeht. Außerdem ist es 
seiner ganzen Länge nach septiert und weist vor allem ein Septum auch 





Abb. 15. I—III Blattentwicklung von Carum carvi, IV—VI Blattentwicklung von Sium 
latifolium. Vergrößerung in I—III 30fach, in IV und V 42fach, in VI 22fach. 


im Blattgrund auf, der hier verhältnismäßig kurz ist. Wäre er nach dem 
Vorbild von Tiedemannia verlängert, so würde es wohl auch hier zur 
Ausbildung zahlreicherer Septen kommen. 

Der eben durchgeführte Vergleich findet seine Rechtfertigung aber 
vor allem in der Entwicklungsgeschichte des Blattes von Sium latifolium, 
deren wichtigste Stadien in Abb. 15 IV—VI dargestellt sind. Davon ist 
Stadium Abb. 15 IV noch sehr jung. Da es in seitlicher Ansicht sich 
darbietet, ist nicht zu sehen, daß es bereits in Blattgrund und Oberblatt 
gegliedert ist. Von Fiederung des letzteren ist aber noch keine Spur zu 
erkennen. Nichtsdestoweniger jedoch ist die Septierung bereits angedeutet. 
Die „Knoten“ erscheinen im durchfallenden Licht heller als die ,,Inter- 
nodien‘‘, in denen die Interzellularen bereits in Bildung begriffen sind. 
Würde eine solche Anlage ohne weitere Veränderung zum fertigen Organ 
auswachsen, so ergäbe sich ein binsenförmiges Blatt nach Art der Blätter 
von Tiedemannia, Ottoa oder Crantzia. 

Am Blatt von Sium latifolium werden an den zunächst fiederlosen 
Knoten Fiederprimordien angelegt, die heranwachsen und sich dabei 








EE OO OO el 


HD pers À 


nm 


Über die binsenähnlichen Blattformen bei Umbelliferen. 17 


verzweigen (Abb. 15 IV und VI). Die basalen ‚Knoten‘ bleiben dabei 
jedoch von vornherein fiederlos, und es werden an ihnen keineswegs, wie 
man vermuten könnte, Rudimente oder sonstwie geartete Andeutungen 
von Seitenabschnitten des Blattes sichtbar. Wir haben hier also das- 
selbe Verhalten, wie es Crantzia und zweifellos auch Ottoa und Tiede- 
mannia aufweisen, bei welchen aber die Fiederlosigkeit der „Knoten“ 
über das gesamte Oberblatt ausgedehnt ist. 

Die bis in den Blattgrund zu verfolgende Septierung verbietet es, 
am Tiedemannia-Blatt eine Stielzone anzunehmen. Das gilt auch für 
Ottoa, wo ein Septum die Grenze zwischen Blattgrund und Oberblatt 
bildet. Nur bei Crantzia ist zwischen dem Blattgrund und dem geglie- 
derten Teil des Oberblattes eine nicht septierte, als Stiel anzusprechende 
Zone vorhanden. Die Phyllodientheorie, die man zur Erklärung dieser 
binsenförmigen Umbelliferenblätter herangezogen hat, kann dem Ge- 
sagten zufolge keinesfalls zutreffen. Dagegen ist durch den Vergleich 
mit der Blattbildung der besprochenen Sium-Arten gezeigt, daß es sich 
um Rhachisblätter handelt, Fiederblätter also, die nur die Blattspindel 
ausbilden, die Fiedern aber kongenital verkümmern lassen. Ein Ersatz 
für die verlorengegangene Flächenentwicklung der Spreite kann durch 
sekundäre Abflachung der stielförmigen Rhachis zustande kommen, 
was für Crantzia lineata bereits auf 8.3 erwähnt wurde. Die einfachen 
zungenförmigen Blätter dieser merkwürdigen Pflanze sind in Wirklichkeit 
also recht komplizierte Organe und beachtenswerte Beispiele dafür, 
daß die Natur das Einfache auch auf indirektem Wege zustande 
bringen kann. 

Zusammenfassung. 

1. Die Arten der Umbelliferengattungen Tiedemannia, Ottoa und 
Crantzia sind durch stielrunde, binsenförmige Blätter ausgezeichnet, 
deren ganze Gliederung in einer Septierung der sie der Länge nach durch- 
ziehenden Höhlung besteht. Außerdem treten diese Septen als Knoten 
oder Einschnürungen hervor. Die sonst voneinander unabhängigen, 
longitudinal verlaufenden Leitstränge des Blattes sind in ihnen durch 
querverlaufende Anastomosen verbunden (Anastomosengürtel). 

2. Septierung der Rhachis begegnet uns auch bei anderen Umbelli- 
ferenblättern. Und zwar treten Septen stets nur in den Fiederinsertionen 
auf. Bei Reduktion der Fiedern käme ein septiertes Blatt wie bei Tiede- 
mannia, Ottoa und Crantzia zustande. 

3. Zur Erläuterung der binsenförmigen Blätter hat man Oenanthe- 
Arten herangezogen. Die in diesem Zusammenhang genannte Oe. fili- 
formis Porr. mit einfachen Blättern gehört jedoch nicht zu Oenanthe, 
sondern als Thunbergiella filiformis (Lam.) WoLFF in die Verwandtschaft 
der Carineen. Dies wird auch durch die Analyse ihrer Blattbildung 
bestätigt, die beweist, daß es sich nicht um septierte, sondern um ein- 
fache Blattorgane nach Art derer südafrikanischer Hydrocotyle-Arten 
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oder der Kotyledonon anderer Umbelliferen handelt. Thunbergiella 
filiformis behält die Gestaltung der Kotyledonen auch an den Laub- 
blättern bei. 

4. Wesentliche Gesichtspunkte zum Verständnis der binsenförmigen 
Umbelliferenblatter liefern einige Sium-Arten, besonders 8. latifolium L., 
deren Blätter an den Fiederinsertionen auffallend knotenartig septiert 
sind. An der Basis des Blattes sind regelmäßig 1—2 „Knoten“ vor- 
handen, an denen die Fiedern gänzlich reduziert oder nur in verküm- 
merter Form erhalten sind. Damit ist einwandfrei belegt, daß es bei 
Umbelliferenblättern zur Reduktion der Fiederung bis auf das Septum 
kommen kann. An den binsenförmigen Blättern von Tiedemannia, 
Ottoa und Crantzia erstreckt sich dieses Verhalten auf das gesamte 
Oberblatt. 

5. Der Entstehung der Fiedern an den „Knoten“ der jungen Laub- 
blätter von Sium latifolium geht ein fiederloses Stadium voraus, auf 
dem aber bereits die Septierung des Oberblattes erkennbar ist. Es 
entspricht der Gestaltung eines Tiedemannia-, Ottoa- oder Cranizia- 
Blattes, das demzufolge als Hemmungsform eines gefiederten Umbelli- 
ferenblattes angesprochen werden kann. Die binsenförmigen Umbelli- 
ferenblätter sind somit als „Rhachisblätter‘ zu betrachten, d. h. als 
Fiede1 blatter, deren Spreite infolge von völliger Reduktion der Fiederung 
lediglich aus der Rhachis besteht. Die teilweise angenommene Phyllodien- 
theorie besteht nicht zurecht. 
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EINE ZYTOEMBRYOLOGISCHE UNTERSUCHUNG EINIGER 
ARTEN DER GATTUNG TARAXACUM. 


Von 
V. PODDUBNAJA-ARNOLDI und V. Dranowa. 


Mit 31 Textabbildungen (35 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 29. August 1934.) 


Material und Methode. 

Obgleich die Gattung Taraxacum seit mehreren Jahren die Aufmerk- 
samkeit vieler Forscher auf sich gezogen hat (MuRBEcK 1904, Rosen- 
BERG 1904, Osawa 1913, SCHKORBATOW 1912, GustaFsson 1932 u. a.), 
blieben doch die Vertreter dieser Gattung in der Flora von USSR fast 
ganz unerforscht. Unsere Aufgabe ist eben diese Lücke auszufüllen. 
Die Gattung Taraxacum ist von besonderem Interesse, da viele ihrer 
Arten sich parthenogenetisch vermehren. Die Frage nach den Ursachen 
der Parthenogenesis ist zur Zeit wohl eines der wichtigsten und anziehend- 
sten Probleme der allgemeinen Biologie. 

In der vorliegenden Arbeit werden wir stets die WINKLERsche Termino- 
logie verwenden, es wird also der in der Gattung Taraxacum entdeckte 
ungeschlechtliche Fortpflanzungstypus ,,somatische Parthenogenesis“ ge- 
nannt, worunter eine ungeschlechtliche Entwicklung des Embryos aus 
einer unbefruchteten diploiden Eizelle zu verstehen ist. 


Das Material für diese Arbeit wurde von V. PODDUBNAJA-ARNOLDI 1932—1933 
teils an verschiedenen geographischen Punkten der Krim (Taraxacum hibernum 
Stev.-Krim-saghys), teils in der Kegener-Region des Bezirkes Alma-Ata (Tara- 
zacum kok-saghys Rov., Taraxacum multiscapum SCHISCHK., Taraxacum robustum 
SCHISCHK., Taraxacum -microspermum SCHISCHK., Taraxacum laevigatum WıLLD. 
De., Taraxacum bessarabicum H.M.) gesammelt. Manche Arten haben wir aus 
dem Botanischen Garten Leningrad (Taraxacum nutans Danu., Taraxacum retro- 
flexum H. Lmpr, Taraxacum parnassicum Dr.) und dem Botanischen Garten 
Moskau (Taraxacum officinale Wica.), von der Station Mariupol des Instituts 
für Kautschuk und Guttapercha (Taraxacum serotinum Dc.), von der Versuchs- 
station desselben Instituts zu Atabaewo (Tar vernale SCHISCHK.) und zu 
Marguschevan (Tara t (C. A.M.) De.) erhalten. Das ganze Material 
wurde sowohl mit Hilfe einfacher und schneller mikroskopischer Methoden (essig- 
saures Karmin) als auch mit Hilfe zusa tzter und zeitraubender Ver- 
fahren (Paraffineinbettung) untersucht. Als Fixierungsmittel wurde die CARNOY- 
Flüssigkeit verwendet. Das paraffinierte Material wurde auf dem Minot-Mikrotom 
die jungen Köpfchen 7—10 y, die alten 12—18 x, Wurzeln 8—10 x dick geschnitten. 
Die Präparate haben wir mit Eisenhämatoxylin nach HEIDENHAIN und DELAFIELD 
und Gentianaviolett behandelt. Die Zeichnungen wurden mit Hilfe des ABBé- 
schen Zeichenapparats verfertigt. 

Bei der Untersuchung der Gattung Taraxacum stießen wir auf viele Schwierig- 
keiten, da die Gattung systematisch wenig untersucht ist; das gilt besonders von 
den in USSR vorkommenden Arten. Die Monographien von HANDEL-MAZETTI 
und DAHLSTEDT sind zur Bestimmung unserer Taraxacum-Arten gar nicht geeignet, 
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igene Monographien haben wir bislang nicht, in nächster Zeit sind solche auch 
nicht zu erwarten. Die so entstandenen Schwierigkeiten gelang es uns einiger- 
maßen zu überwinden dank dem Botaniker des Botanischen Gartens zu Lenin- 
grad, B. K. ScHiscHKın, der sich gerade mit der Systematik dieser Gattung befaßt 
und liebenswürdig bereit war, die von uns gesammelten Arten zu bestimmen und 
neue Arten zu beschreiben. An dieser Stelle möchten wir nun B. K. ScHiscHKın 
unseren besten Dank für sein freundliches Entgegenkommen aussprechen. Unter 
den von V. PODDUBNAJA-ARNOLDI in Kegener-Region gesammelten Vertretern der 
Gattung Tarazacum hat B. K. SOHISCHKIN drei neue Arten festgestellt: Taraxacum 
robustum, Tarazacum microspermum und Tarazacum multiscapum. Im Anschluß 
an die HanpeL-Mazerrische Sektionseinteilung der Gattung Taraxacum müssen 
wir nach der Meinung von SCHISCHKIN Taraxacum robustum und Taraxacum 
microspermum in die Sektion Borealia, Taraxacum multiscapum aber in die Sektion 
einordnen. 


fl 


Amphimixis bei Taraxacum kok-saghys Rov., Turaxacum 
multiscapum ScHISCHK., Taraxacum nutans Danı. und anderen Arten. 
Wir haben festgestellt, daß verschiedene Typen von Taraxacum 
kok-saghys (der xeromorphe, hydromorphe und der Übergangstypus) 
aus den Wildbeständen verschiedener geologischer 
Punkte (Kegen, Sary-Dschas, Tekes), sowie aus 
seinen Kulturbeständen (Sary-Dschas, Kok-pak, Mos- 
2, kauer Botanischer Garten, Marguschevan) geschlecht- 
lich ganz normal sind. In den somatischen Wurzel- 
zellen von Taraxacum kok-saghys haben wir 16 Chromo- 
Abb. 1. somen gefunden (Abb. 1). Die Art ist diploid, da in 
ee der Gattung Taraxacum die Grundzahl der Chromo- 
ba dar nt on somen 8 beträgt. Die diploide Chromosomenzahl 16 ist 
ÿ : ” schon früher bei Taraxacum serotinum Do, bessarabi- 
cum H. M., platycarpum Dx., confertum Do, minimum Big. (GUSTAFSSON 
1932) entdeckt worden. Diese Arten haben nach den Angaben einiger 
Autoren wie auch Taraxacum kok-saghys eine ganz normale geschlechtliche 
Fortpflanzung. Unsere Untersuchungen an Taraxacum serotinum und 
Taraxacum bessarabicum haben die Angaben früherer Verfasser über die 
Chromosomenzahl und den Fortpflanzungsmodus völlig bestätigt. Zwar 
haben wie die Chromosomenmorphologie bei Taraxacum kok-saghys vor- 
läufig noch nicht näher untersucht; doch konnten wir das Vorhandensein 
eines Chromosomenpaares mit Trabanten feststellen. Trabanten hat auch 
Gustarsson (1932) bei anderen Taraxacum-Arten gesehen. 

Bei allen untersuchten Typen von Taraxacum kok-saghys, sowie 
auch bei den anderen normalgeschlechtlichen Arten entwickelt sich der 
Pollen ganz normal, er besitzt 8 Chromosomen haploid (Abb. 2, 3) und 
ist zu 100% fertil. Als Ergebnis einer regelrechten hetero- und homöo- 
typischen Teilung (Abb. 2, 3) werden bei Taraxacum kok-saghys bei der 
Entwicklung des Pollens normale Tetraden gebildet. Der fertige Pollen 
ist morphologisch gleichartig und hat gut entwickelte, ganz fertile, 
lange und dünne Spermien (Abb. 4). Die Lebensfähigkeit des Pollens 
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ist aber zum Unterschied von vielen anderen Compositen bei unserer 
Art nur von sehr kurzer Dauer. Bei derselben Aufbewahrung im Labora- 
torium (im trockenen Zustande, in mit Korkpfropfen verschlossenen Glas- 
röhren, bei Temperatur 11—20°, Feuchtigkeit 40—83%) bleibt der Pollen 
von Scorzonera tau-saghys und Helianthus annuus mehr als 1 Jahr, 
der von Parthenium argentatum GRAY etwa 30 Tage, der von Taraxacum 





Abb. 2. Heterotypische Teilung in den Pollen- Abb. 3. Homöotypische Teilung in den Pollen- 
mutterzellen von Taraxacum kok - saghys. mutterzellen von Taraxacum kok-saghys. 
Vergr. 3000 x. Vergr. 3000 x. 


kok-saghys aber nur 5 Tage lebensfähig. Um die Lebensfähigkeit des 
Pollens von T'araxacum kok-saghys zu prüfen, haben wir den mehr oder 
weniger lange Zeit und auf verschiedene Weise aufbewahrten Pollen 
entweder auf einem kiinstlichen Nahrboden oder auf den Narben keimen 
lassen. Unter giinstigen Bedingungen gelingt die Keimung des ganz 
frischen oder des nicht über 5 Tage im Laboratorium 
verbliebenen Pollens auf einem künstlichen Nährboden - 
fast ebensogut wie auf den Narben. Besonders gut keimt 
solch ein Pollen in offenen Petrischalen auf einem Nähr- 4 
boden von 2%igem Agar-Agar + 20 g Saccharose bei einer — mm. 
Temperatur von 20,1—24,7° und 60—79% Feuchtigkeit. Abb. 4. 
Der über 5 Tage aufbewahrte Pollen kann unter keinen Due, 
Bedingungen, sei es auf einem künstlichen Nährboden  kok-saghys. 
oder auf den Narben, zur Keimung gebracht werden. bs st ara, 
Der Embryosack entwickelt sich bei Taraxacum kok-saghys ebenso 
wie der Pollen ganz normal. Als Ergebnis einer normalen hetero- und 
homöotypischen Teilung entsteht eine Makrosporentetrade; aus der 
unteren Zelle der Tetrade wird der normale 8-kernige Embryosack ge- 
bildet. Alle Kerne des Embryosackes haben vor der Befruchtung die 
haploide Chromosomenzahl 8. Der Embryo und das Endosperm werden 
bei Taraxacum kok-saghys nur nach der Befruchtung gebildet. 
Taraxacum kok-saghys gehört zu den Pflanzen mit vorherrschender 
Kreuzbestäubung, da bei der Bestäubung der Narben mit dem Pollen 
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von demselben Stocke oder Köpfchen eine sehr schwache oder gar keine 
Keimung und sehr selten ein Samenansatz zu beobachten sind; stammt 
aber der Pollen von einer anderen Pflanze her, so keimt er sehr gut 
und es werden Samen zu 100% angelegt. Doch ist auch Selbstbestäu- 
bung nicht ausgeschlossen; bei der Inzuchtisolation ist der Samen- 
ansatz zwar selten, bisweilen aber doch zu beobachten !. Auf den Narben 
von Taraxacum kok-saghys keimt nicht nur sein eigener Pollen, sondern 
auch der Pollen anderer Taraxacum-Arten; dabei keimt der Pollen 
parthenogenetischer Arten (z. B. von Taraxacum microspermum, hyber- 
num usw.), wahrscheinlich wegen der geringen Fertilität dieser Arten, 
sehr selten; dagegen keimt der Pollen normalgeschlechtlicher Arten 
(z. B. von Taraxacum multiscapum) auf den Narben von Taraxacum 
kok-saghys ganz ausgezeichnet. Daraus erhellt, daß im letzteren Falle 
die Kreuzung bedeutend größeren Erfolg verspricht als im ersteren. 
Bei schönem Wetter beginnt die Keimung des Pollens von Taraxacum 
kok-saghys auf den Narben derselben Art nach der Kreuzbestäubung 
nicht später als in 5 Min.; dabei keimt der Pollen ebenso schnell und 
gut auf der ganzen Narbe wie an ihren beiden Seiten, besonders gut 
aber auf der inneren Seite. Bei der Beobachtung (in der Mischung: 
1 Teil essigsaurer Karmin + 1 Teil Glycerin) der in der CARNOY-Flüssig- 
keit in verschiedenen Intervallen nach der Bestäubung (nach 5—10 
bis 30—45—60 Min.) fixierten Narben und Griffeln wurde festge- 
stellt, daß der Pollenschlauch in 10—15 Min. das Griffelende erreicht. 
Nach 15—20 Min. sind im Embryosacke schon Spermien entdeckt 
worden. Bedenken wir nun die Länge der Narbe und des Griffels von 
Taraxacum kok-saghys, die durchschnittlich etwa 9 mm beträgt, so 
wird deutlich, wie hoch die Wachstumsgeschwindigkeit der Pollen- 
schläuche bei Taraxacum kok-saghys sein muß. Bei Crepis capillaris 
ist die Wachstumsgeschwindigkeit des Pollenschlauches nach GERASSI- 
MOWA (1933) im Vergleich zu anderen Pflanzen sehr hoch, doch steht 
sie gegen die bei Taraxacum kok-saghys weit zurück; bei Taraxacum 
kok-saghys beträgt sie 8—9 mm in 15 Min., bei Crepis capillaris (GERASSI- 
MOWA 1933) 7—8 mm in 35 Min., bei Zea Mays 3 mm pro Stunde (Jost 
1907), bei Secale cereale 0,8mm pro Stunde (Jost 1907). 

Es gelang uns, den Befruchtungsvorgang bei Taraxacum kok-saghys 
recht eingehend zu verfolgen und festzustellen, daß hier eine doppelte 
Befruchtung besteht. Im wesentlichen ist der Befruchtungsvorgang 
bei Taraxacum kok-saghys dem bei Crepis capillaris — einem anderen 
Vertreter der Gruppe Cichorieae der Familie Compositae — sehr ähn- 
lich, geht aber noch schneller als bei der letzteren Art vor sich. Bei 
Crepis capillaris (GERASSIMOWA 1933) wird die Befruchtung unter 


1 Der Prozentsatz gelungener Inzucht schwankt bei Taraxacum kok-saghys in 
verschiedenen Beständen von Kegen nach den Angaben von V. SCHEGLOWA von 
2—15,8%. 
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günstigen Außenbedingungen in 40 Min., bei Taraxacum kok-saghys aber 
in 15—20 Min. nach der Bestäubung abgeschlossen. Schon in der ersten 
Probe unseres Materials über die Befruchtung, die 15—20 Min. nach 
der künstlichen Kreuzbestäubung entnommen wurde, haben wir die 
Verschmelzung von Spermien mit den Eizell- und Endospermkernen 
beobachten können. Nach den gegenwärtig vorliegenden Literatur- 
angaben ist ein so kleines Intervall zwischen der Bestäubung und Be- 
fruchtung bislang nur bei Crepis capillaris und Taraxacum kok-saghys 





Abb. 5. Spermien im Embryosacke von Taraxacum kok-saghys. Vergr. 1000 x. 


gefunden worden; bei anderen Angiospermen erweist es sich viel be- 
trächtlicher und schwankt von einigen Stunden bis zu einigen Monaten 
(Monochlamydeae ). 

Beim Eintritt in den Embryosack erscheinen beide Spermien von 
Taraxacum kok-saghys schmal und lang (Abb. 5); nach ihrer Gestaltung 
erinnern sie an solche im Pollenschlauche und Pollenkerne. Wahrend 
ihrer Bewegung gegen die Eizell- und Endospermkerne werden die 
Spermien von Taraxacum kok-saghys wie die von Crepis capillaris immer 
kürzer und dicker, indem sie zunächst ihre wurmartige Form behalten 
(Abb. 6), bald darauf aber rundlich werden (Abb. 7, 8). Es gelang uns 
nicht, die Umgestaltung der Spermien bei der Befruchtung im einzelnen 
zu verfolgen und klarzulegen, welche Form sie bei ihrer Verschmelzung 
mit den Eizell- und Endospermkernen erhalten, ob sie dabei wieder 
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langlich und fadenförmig werden, wie es bei Crepis capillaris der Fall 
ist (GERASSIMOWA 1933): das Objekt war zu winzig, vielleicht war 
aber auch eine nicht ganz pas- 
sende Fixation und Färbung da- 
ran schuld. Übrigens haben wir 
das als unsere Aufgabe eigentlich 
nicht angeschaut, zumal diese 
Frage von GERASSIMOWA (1933) 
ausführlich erörtert ist. 

Wir waren nun bestrebt, den 
Vorgang der Befruchtung und 
der Embryoentwicklung mög- 
lichst genau kennenzulernen, um 
eine sichere Grundlage für Ver- 
suche zu haben, in denen durch 
verschiedene Mittel (Röntgen- 
strahlen, hohe und tiefe Tem- 
FE peraturen, Narcotica usw.) der 
Abb. 6. Spermien im Embryosacke von Tara- Normale Verlauf dieser Vorgänge 
zacum kok-saghys; Spermien verkürzt und beeinflußt werden soll, um Stö- 
Se ee rungen herbeizuführen und chro- 
mosomale Aberrationen und Gen- 
mutationen zuerzielen. An die Eizell- 
und Endospermkerne angelangt, ver- 
sinken die Spermien allmählich in 
die Kerne und verschmelzen damit 
(Abb. 9, 10), wobei der Eizellkern 
zuerst befruchtet wird. GERASSI- 
MOWA (1933) hat bei Crepis capillaris 
gefunden, daß die Spermien bei ihrer 
Verschmelzung mit den Eizell- und 
Endospermkernen fadenförmig und 
spiralig, doch nicht rundlich erschei- 
nen. Nach den Abbildungen von 
S. G. Nawascutn (1900) sind die 
Spermien bei Helianthus annuus wäh- 
rend der Verschmelzung mit den 
Eizell- und Endospermkernen auch 
fadenförmig und spiralig. Das legt 
Tar kok-saghys;einSpermiumnoch die Vermutung nahe, daß diese Sper- 
> ee miengestaltung auch für die anderen 

Compositen kennzeichnend ist und 
ein systematisches Merkmal für die ganze Familie abgeben kann. 
Indessen zeichnen manche Verfasser (LAND 1900, Koxrewa 1932) 











3 9 


Abb. 7. Spermien im Embryosacke von 
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bei anderen Compositen (Erigeron philadelphicus, Parthenium argen- 
tatum) rundliche Spermien bei der Verschmelzung mit dem Eizell- und 
Endospermkern. Freilich sind die den Befruchtungsvorgang wieder- 
gebenden Figuren in beiden Fällen recht zweifelhaft, weil die als Sper- 
mien angegebenen Kerne zu groß sind, fast ebenso groß wie der Endo- 
sperm- und der Eizellkern, während bei den anderen Compositen die 
Spermien vielmal kleiner als die weiblichen Kerne sind. Vielleicht haben 





Abb.8. Spermien im Embryosacke von Taraza- Abb. 9. Befruchtung in Tarazacum kok- 
cum kok-saghys; beide Spermien rundlich saghys; Verschmelzung der Spermien mit 
geworden. Vergr. 1000 x. dem Eizellkern. Vergr. 1000 x. 


die Verfasser die gesehenen Bilder nur fehlerhaft als Befruchtung ge- 
deutet; besonders gilt das von KoKIEWA, die die Verschmelzung der 
Eizelle mit dem Spermium nicht gesehen hat und nur die Verschmelzung 
des Endospermkerns mit dem Spermium wiedergibt. Somit bleibt die 
Frage nach dem Vorhandensein rundlicher Spermien bei den Compositen 
während ihrer Verschmelzung mit den Kernen der Eizelle und des Endo- 
sperm bis auf weiteres offen. Bei vielen anderen Angiospermen (Primula 
officinalis, Asclepias cornuti, Scilla sibirica, Phelipea ramosa, Haberlea 
rhodopensis, Melilotus officinalis usw.) haben einige Verfasser (DAHL- 
GREN 1916, Finn 1928—1931, GuURGEnowA 1928, Cooper 1933 u.a.) 
mit Bestimmtheit erwiesen, daß die Spermien bei ihrer Verschmelzung 
mit den Eizell- und Endospermkernen als rundliche Kerne auftreten. 
Dementsprechend haben die Angiospermen wenigstens zwei Befruch- 
tungstypen: 1. die Spermien dringen in den Embryosack in der Form 











Abb. 10. Befruchtung in Tararacum kok-saghys; Spermien 
ndospe 


mit den Eizell- und E 
Vergr. 1000 x. 


Abb. 11. Erste Teilung des Eizellkerns bei 
Taraxacum kok-saghys. Vergr. 1000 x. 
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rmkernen verschmolzen. 








rundlicher Kerne ein und 
behalten diese Form auch 
beider Verschmelzungmit 
den weiblichen Kernen 
(Primulaofficinalis,M yo- 
surus minimus, Phelipea 
ramosa usw.) ; 2.die Sper- 
mien sind beim Eindrin- 
gen in den Embryosack 
langlich, wurmartig, bald 
darauf werden sie rund- 
lich, um zum Beginn der 
Verschmelzung mit den 
Eizell- und Endosperm- 
kernen fadenförmig und 
spiralig zu erscheinen(He- 
lianthus annuus, Crepis 
capillaris usw.). Bei Fri- 
tillaria tenella werden die 
Spermien bei der Ver- 
schmelzung mit den Ker- 
nen der Eizelle und des Endosperms 
wurmartig (NawascHIN S.). Wie- 
weit die Verbreitung dieser zwei 
Typen unter den Angiospermen ist, 
und ob diesem Merkmal wie anderen 
zytoembryologischen Merkmalen 
eine systematische und phylogene- 
tische Bedeutung zuzuschreiben sei, 
bleibt zur Zeit dahingestellt. 
Nach der Befruchtung lassen die 
Eizell- und Endospermkerne von 
Taraxacum kok-saghys eine Ruhe- 
periode erkennen, darauf gehen sie 
Teilungen ein. In der Regel teilt 
sich der Endospermkern zuerst, bis- 
weilen aber auch der Eizellkern 
(Abb.11). Denersten Teilungsschritt 
des Endospermkerns haben wir nach 
3 Stunden 50 Min. nach der Be- 
fruchtung bemerkt. Der Endo- 
spermtypus ist bei Taraxacum kok- 


saghys nukleär, da nach der ersten Teilung des Endospermkerns keine 


Zellwand gebildet wird. Nach den Literaturangaben (siehe das Literatur- 
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Tabelle 1. 
54 = Frobenaniantinis er 
Lv 
2 2 = un Beslänbung ns Die gefundenen Stadien 
2% | lation Uhr | Min. Uhr |Min. | Zeit 
Stde.| Min. 
15. 6.1 17.6.| 11 | 30 |17.6.| 11 | 45 15 | Eintritt der Pollenschläu- 
che in den Embryosack 
15. 6. | 17.6.| 11 | 15 |17.6.| 12 45 | Vorrücken der Spermien zu 
den Eizell- und Endo- 
spermkernen 
15. 6. | 17.6. 11 | — ]17.6.| 12 | 15 | 1 15 | Verschmelzung der Kerne 
mit den Spermien 
15. 6. | 17.6.| 10 | 45 117.6.| 12 | 30 | 1 45 | Ruhezustand nach der Be- 
fruchtung, doch noch bis 
weilen Spermien zu be- 
merken 
5 | 15.6. 17.6.| 10 | 30 117.6.| 1 | — | 2 | 30 Desgl. 
6 | 15. 6. | 17.6.| 10 | 20 117.6.| 1 | 30 | 3 10 „ 
7115.6.|17.6.| 10 | 10 |17.6.]| 2 | — | 3 | 50 | Ruhezustand nach der Be- 
fruchtung, keine Sper- 
mien. Erste Teilung des 
Endospermkerns 
15.6./17.6.| 10 | — I17.6.| 3 | — 5 — | Erste Teilung der Eizelle 
15.6.117.6.| 9 | 45 117.6.| 4 | — 6 15 | Zweizelliger Embryo und 
zweikerniges Endosperm 
15.6.117.6.]| 9 | 30 117.6.| 6 | — | 8 15 | Vierzelliger Embryo und 
vierkerniges Endosperm 
15. 6. | 18.6.| 9 | 15 |17.6.| 10 | — | 7 — | Embryo und Endosperm 
































mehrzellig 


verzeichnis von SCHNARF 1929, 1931) ist der Endospermtypus bei Tara- 
xacum sowie fast bei allen Chichorieen zellular; doch scheinen uns diese 
Angaben nicht richtig, da wir bei vielen Vertretern dieser Gruppe 
(Tragopogon, Scorzonera, Mulgedium), unter ihnen auch bei Taraxacum, 
den nukleären Endospermtypus festgestellt haben. Den ersten Teilungs- 
schritt des Eizellkernes haben wir bei Taraxacum kok-saghys 5 Stunden 
nach der Bestäubung gefunden. Nach 8 Stunden haben wir schon einen 
vierkernigen Embryo und ein vierkerniges Endosperm, nach 24 Stunden 
aber einen mehrkernigen Embryo und ein mehrkerniges Endosperm 
feststellen können!. Die bei Taraxacum kok-saghys gewonnenen An- 
gaben über die Befruchtung sind in Tabelle 1 zusammengestellt. 





























Tabelle 2. 

17. 6. dé 10 Uhr | 11 Uhr | 12 Uhr | 1Uhr | 2Ubr | 3Unr 
Temperatur . . | 20,5° 23,5° 21,5° 20° 19,5° 23° 18° 
Wolken . . . . 8 8 7 7 5 4 8 
Wind... .. 0,06 M/Cl0,13 M/Cb,24 M/C\0,31 M/C}1,06 M/C|1,05 M/C]1,20 M/C 
Feuchtigkeit . .| 66% — 52% — 46% — — 


1 Bei Crepis capillaris (GERASSIMOWA 1933) wurde der erste Teilungsschritt 
des Endospermkerns 4 Stunden nach der Bestäubung, des Eizellkerns nach 5 Stunden 
30 Min., der vierkernige Embryo nach 9 Stunden 30 Min. entdeckt. 
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Abb. 13. Überzählige Spermien im Pollen- 
schlauche von Taraxacum kok-saghys; 
4 Spermien. Vergr. 1000 x. 





Abb. 12. Überzählige Eizelle im Embryosacke von 
Tarazacum kok-saghys. Vergr. 1000 x. 





Abb. 14. Überzählige Spermien im Embryosacke Abb. 15. Überzählige Spermien im Embryo- 
von T'arazacum kok-sayhys ; 8 Spermien, 2 Spermien sacke von Taraxacum kok-saghys; 
mit den Kizell- und Endospermkernen 6 Spermien. Vergr. 1000 x. 
verschmolzen. Vergr. 1000 x. 





len- 
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Natiirlich ist die Geschwindigkeit des Wachstums der Pollenschläuche, 
der Befruchtung und der Embryoentwicklung bei Taraxacum kok- 
sagh ys wie bei anderen Pflan- 


zen (z. B. Crepis capillaris) 
mit den meteorologischen 
Verhältnissen engverbunden 
und kann in Abhängigkeit 
von diesen wohl schwanken ; 
deshalb seien die meteoro- 
logischen Daten des Tages 
angegeben (17.6.33),an dem 
die Bestäubung und Fixie- 
rung des Materials stattfand. 
Nevenbei sei auf einige bei 
der Bearbeitung unseres Mate- 
rials über die Befruchtung ange- 
troffene Anomalien hingewiesen. 
In manchen Fällen haben 
wir in den Embryosäcken von 
Taraxacum kok-saghys überzel- ca 
lige Eizellen — 2—4 statt einer 
Se j . Abb. 16. Ube: Spermien; 6 Spermien, 2 da 
einzigen — (Abb. 12), m wieder mit den Winall" und Entoopetmbereea oi 
anderen überzählige Spermien Vergr. 1000 x. 
— 4-8 — statt 2 (Abb. 13, 14, 
15, 16, 17, 18, 19) finden können. Die Zunahme der Anzahl der Eizellen im 
Embryosacke der Angiospermen ist bereits bei mehreren Arten x. en elatum, 
Parnassia palustris, Armeria alpina, Crepis pas 
capillaris usw.) bekannt, besonders bemerkens- 
wert ist diese Erscheinung bei Crepis capillaris, 
wo GERASSIMOWA (1933) das Vorhandensein 
von 1—4 überzähligen Eizellen neben zwei 
Synergiden, einem sekundären Embryosackkern 
und einem Komplex Antipoden festgestellt hat. 
Das Vorhandensein überzähliger Eizellen sucht 
man gewöhnlich durch die Fähigkeit anderer 
Elemente des Embryosackes (der Synergiden, 
Antipoden, der Polarkerne) zu erklären, als 
Eizellen zu funktionieren. Falls aber die über- 
zähligen Eizellen Hand in Hand mit allen 
anderen Elementen des Embryosackes zu beob- 
achten sind, wie z.B. bei Crepis capillaris, 
so kann die Entstehung überzähliger Eizellen 
von obigem Standpunkte wohl nicht erklärt : ER 
werden. Es ist uns nicht gelungen die Ursachen Abb. 17. 








der Entstehung überzähliger Eizellen zu finden. {perzählige Spermien; 8 Spermien im 
Wenden wir uns nun der Entstehung über- Embryosack. Vergr. 1000 x. 


zähliger Spermien im Embryosacke zu. Die 

Anwesenheit überzähliger Spermien im Embryosacke ist ebenfalls bei manchen 
Angiospermen, z. B. bei Juglans (NAWASCHIN und Finn 1912), bei Myosurus 
minimus (TSCHERNOJAROW 1915), bei Crepis capillaris (GERASSIMOWA 1933) fest- 
gestellt worden. 
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Diese Erscheinung kann eine doppelte Erklärung finden: entweder dringen 
in den Embryosack mehrere Pollenschläuche zugleich ein, oder es vermehrt sich 
die Zahl der Spermien im Pollenschlauche durch die Teilung der Spermien. Das 





Vergr. 1000x. 


Abb. 19. Mehrzelliger Embryo und 2 überzählige Spermien: 


Vergr. 1000 x. 





Abb. 18. Zweizelliger Embryo und 2 überzählige Spermien. 


Eindringen mehrerer Pollenschläuche in den Embryosack ist bei Juglans (S. Nawa- 
SCHIN und Finn 1912), bei Myosurus minimus (TscHERNOJAROW 1915) usw. beob- 
achtet worden. Die Zunahme der Zahl der Spermien in demselben Pollenschlauche 
oder Pollenkerne ist bei Scilla sibirica (ScHNIEWIND-TuHIES 1901), bei Spathiglottis 
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plicata (SUESSENGUTH 1923), Galanthus nivalis (Trankowskı 1930), Cuscuta 
u 1931), Crepis capillaris (GeRassımowA 1933) usw. festgestellt 
worden. 

Unserer Ansicht nach sind bei Taraxacum kok-saghys beide Erscheinungen vor- 
handen. In dem in Abb. 16 und 17 wiedergegebenen Falle stammen die Spermien 
augenscheinlich von verschiedenen Pollenschläuchen her, worauf die zerstreute 
Anordnung von Spermienpaaren hinweist. Allein eine direkte Bestätigung dieses 
Umstands liegt uns hier nicht vor, da in diesem Falle wie auch in vielen anderen 
keine Pollenschläuche zu entdecken waren. In den auf den Abb. 13 und 14 wieder- 
gegebenen Fällen sind die überzähligen Spermien wahrscheinlich durch Teilung 
entstanden: sie liegen alle zusammen und scheinen von demselben Pollenschlauche 
herzustammen. Trotz des Vorhandenseins überzähliger Eizellen und Spermien 
haben wir bei Taraxacum kok-saghys keine Polyspermie und Polyembryonie ent- 
decken können. Ohne ihre Funktion erfüllt zu haben, degenerieren die überzähligen 
Eizellen und Spermien, doch konnte man die letzteren im Embryosacke noch nach 
der Bildung des zwei-, sogar eines mehrzelligen Embryos wahrnehmen (Abb. 18, 19). 

Die vorliegende Untersuchung hat ganz klar bewiesen, daß Tara- 
zacum kok-saghys eine normalgeschlechtliche Fortpflanzung besitzt. 
Von anderen untersuchten Taraxacum-Arten haben wir dasselbe bei 
Taraxacum multiscapum (Kegen), Taraxacum nutans (Botanischer 
Garten Leningrad), Taraxacum vernalis (Atabaewo) nachweisen können. 
Um Wiederholungen zu vermeiden, lassen wir diese Arten ohne aus- 
führliche Beschreibung, sie zeigen ja große Ähnlichkeit mit Taraxacum 
kok-saghys und anderen früher beschriebenen normalgeschlechtlichen 
Taraxacum-Arten (Taraxacum bessarabicum, Taraxacum serotinum, 
Taraxacum confertum, Taraxacum platycarpum). Wir möchten hier 
nur folgende Tatsachen hervorheben: Taraxacum multiscapum, Tara- 
zacum nutans und Taraxacum vernalis sind auch diploide (2n = 16) 
Formen, ihre Pollen- und Embryoentwicklung verläuft, ganz normal, 
ihre Embryo- und Endospermentwicklung wird nach einer doppelten 
Befruchtung eingeleitet. 


Apomixis bei Taraxacum hibernum Dr., microspermum ScHISCHK., 
robustum ScHISCHK., officinale Wiaa. usw. 


Nach unseren Beobachtungen ist Taraxacum hybernum Dr. eine 
somatisch - parthenogenetische Art. In unserem sehr umfangreichen 
Material von dieser Art aus verschiedenen Gegenden der Krim (Sebasto- 
pol, Sarytsch, Simeiz, Alupka, Jalta, Nikita, Gursuf, Parthenit, Aluschta, 
Tuak, Sudak) haben wir keine normalgeschlechtlichen Biotypen entdecken 
können. Somatische Parthenogenesis haben wir ferner bei Taraxacum 
retroflecum (Leningrad, Botanischer Garten), Taraxacum montanum 
(Marguschevan), Taraxacum robustum ScHISCHK. (Kegen) und T'araxacum 
microspermum SCHISCHK. (Kegen) festgestellt. Unsere Angaben haben auch 
die Befunde anderer Forscher (SCHKORBATOW 1912, SEARS 1922, GUSTAFS- 
son 1932) über die parthenogenetische Vermehrung bei Taraxacum laevi- 
gatum (Kegen), Taraxacum officinale Wicca. (Botanischer Garten Moskau) 
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und Tarazacum parnassicum Dc. (Leningrad, Botanischer Garten) 
bestätigt. Taraxacum hibernum ist eine tetraploide Art (4 n = 32) 


Fe 


we 


Abb. 20. Chromosomen- 


[x 
ahs VYC 
IR Te 
+ Ne 


Abb. 21. Chromosomen- Abb. 22. Chromosomen- 


platte aus einer Wurzelzelle platte aus einer Wurzelzelle platte aus einer Wurzelzelle 
von Tarazacum hybernum. von Taraxacum hybernum. von Tarazacum robustum. 


Vergr. 3000 x. 


Vergr. 3000 x. Vergr. 3000 x. 


u (Abb. 20 und 21), Taraxacum retroflexum, 
Taraxacum robustum (Abb. 22), Taraxacum 

PAR N microspermum, Taraxacum parnassicum, 
Taraxacum officinale, Taraxacum laevi- 


A, 
DHE 


gatum sind triploid (3n = 24), Taraxacum 
montanum ist pentaploid (5n—40) (Abb. 23). 


Abb. 23. Chromosomenplatte aus Die gewonnenen Angaben sind in Tabelle 3 


einer Wurzelzelle von Tarazacum 


montanum. Vergr. 3000 x. 


Abb. 24. 
Restitutionskernteilung in den 
Pollenmutterzellen von Tarara- 
cum hybernum. Vergr. 3000x. 





zusammengestellt. 

In den somatischen Wurzelzellen aller 
dieser Arten sind die Chromosomen dünn, lang, 
ihre Individualität ist kaum ausgeprägt; von 
den Chromosomen anderer Taraxacum-Arten, 
sowie auch von Taraxacum kok-saghys sind 
sie kaum abweichend. Bei T'araxacum hyber- 
num haben wir in manchen Fällen Platten 
mit etwas kürzeren Chromosomen gesehen 
(Abb. 21). 

Bei der Untersuchung männlicher Ge- 
schlechtselemente dieser parthenogenetischen 
Taraxacum-Arten haben wir festgestellt, daß 
ihr Degenerationsgrad bei verschiedenen Arten 
verschieden ist. Bei manchen Arten (Taraza- 
cum robustum, Taraxacum montanum) wurde 
ein recht hoher Prozentsatz normalen Pollens 


beobachtet, bei den anderen (Taraxacum 


hybernum, Taraxacum officinale, Taraxacum 
microspermum) ist er sehr gering, bei wieder 
anderen (Taraxacum laevigatum und bei 


manchen Individuen von Taraxacum microspermum) wird nicht nur 


kein normaler Pollen, sondern auch kein steriler gebildet, die Antheren 





Eine zytoembryologische Untersuchung einiger Arten der Gattung Taraxacum. 33 

















Tabelle 3. 
Chromo- 
28 Standort = der nen 
T. kok-saghys Ro». Kegen 16 Normal- 
geschlechtlich 
T. multiscapum ScHISCHK.| Kegen 16 Desgl. 
T. bessarabicum H. M. Kegen 16 35 
T. nutans DaHL Bot. Garten Leningrad 16 à 
T. vernale SCHISCHK. Atabaevo 16 w 
T. serotinum De. Marinpol 16 # 
T. retroflecum N. Linpu. | Bot. Garten Leningrad 24 Somatische 
Parthenogenesis 
T .microspermumScuiscuK.| Kegen 24 Desgl. 
T. robustum SCHISCHK. Kegen 24 er 
T. laevigatum Wu. De. | Kegen 24 = 
T. officinale Wiec. Bot. Garten Moskau 24 > 
T. parnassicum Dr. Bot. Garten Leningrad 24 a 
T. hibernum STev. Krim 32 4 
T. montanum (C. A. M.) De.| Marguschevan 40 à 


degenerieren frühzeitig, und die Blüten werden eingeschlechtlich, weib- 
lich. Bei Taraxacum hybernum, officinale, microspermum, robustum 
und montanum wird Pollen gebildet, doch verläuft seine Entwicklung 
mehr oder weniger unregelmäßig. 
Neben dernormalen heterotypischen 





Abb. 26. Homöotypische Teilung in Pollen- 

mutterzellen von Taraxacum hybernum, nach 

dem Ausfall der heterotypischen Teilung. 
Vergr. 3000 x. 


Abb. 25. Homöotypische Teilung in Pollen- 
mutterzellen von Taraxacum hybernum. 
Vergr. 3000 x. 


Teilung ist hier die semiheterotypische (nach der Terminologie von 
RosENBERG 1927, der diese Teilung in parthenogenetischen Hieracium- 
Arten beschrieben hat) festgestellt worden. 

Wegen schwacher Konjugation bilden die Chromosomen dieser 
Arten nur selten Bivalente, Trivalente und Tetravalente; für gewöhnlich 
bilden sie Univalente, die unregelmäßig und ungleichzeitig zu den ent- 
gegengesetzten Polen wandern. Einzelne Chromosomen gelangen oft 


Planta Bd. 23. 3a 
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nicht an die Pole und bilden Adventivkerne von größerem oder kleinerem 
Umfang im Zusammenhang mit der größeren oder geringeren Anzahl 
der in ihnen eingeschlossenen Chromosomen (Abb. 276, c). Somit 
kommen hier Kerne mit verschiedenen Chromosomenzahlen zustande, 
bald sind es mehr, bald aber weniger (Abb. 25) als die haploide Zahl. 
Oft werden Adventivkerne mit einem einzigen Chromosom gebildet 
(Abb.25). Die Adventivkerne sind entweder von ihrem 
eigenen Plasma und eigener Membran umgeben, woraus 
Pentaden, Hexaden, Oktaden usw. entstehen, oder 
werden in dieselbe Zelle eingeschlossen, so daß mehr- 
kernige Pollenzellen mit 2—4 Kernen zustande kommen 
(Abb. 296); oft sind sie bedeutend größer als die 
normalen einkernigen und von bizarrer Form. Nach 
ihrem Charakter und ihrer Herkunft ist die mehr- 
kernige Pollenzelle der von uns untersuchten Tarazxa- 
cum-Arten sehr ähnlich der Pollenzelle der partheno- 
genetischen Chondrilla-Arten (PODDUBNAJA-ARNOLDI 
1933). Gleichwie bei Chondrilla degeneriert der mehr- 
kernige Pollen, es konnte hier keine Spermienbildung 
bemerkt werden. 
Neben der semiheterotypischen und normalen he- 
terotypischen Teilung findet sich bei den partheno- 
Tarazacum offici- genetischen Taraxacum-Arten auch die Restitutions- 
kern: b Dyade mit Kernbildung (nach der Terminologie von ROSENBERG 
einem nicht großen 1927), welche die Entstehung einer Dyade mit di- 
e Dyade mit zwei Ploiden Kernen statt einer Tetrade mit haploiden 
nicht Kernen zur Folge hat. Die Restitutionskernbildung ist 
Vergr. 1000 x. bis jetzt bei manchen parthenogenetischen Hieracium- 
Arten (RosENBERG 1927—1930), Artemisia (CHIARUGI 
1927), Erigeron (CARANO 1931), Chondrilla (PoppuBNAJA-ARNOLDI 1933) 
sowie bei einigen anderen Taraxacum-Arten (GusTAFSSON 1932) entdeckt 
worden. Außerdem wurde der Ausfall der Reduktionsteilung auch bei man- 
chen Hybriden festgestellt (KaARPETCHENKO 1927). Das Wesentliche dieser 
Erscheinung besteht darin, daß in der Anaphase der ersten Teilung (Abb. 24) 
die Chromosomen sich nicht zu den entgegengesetzten Polen begeben, 
sondern in dieselbe Kernmembran (Abb. 27 a) eingeschlossen werden. 
Diese Restitutionskerne sind gewöhnlich von einer biskuitförmigen, 
oft sehr bizarren Gestaltung und führen die diploide Chromosomenzahl. 
Allerdings ist bei solchen Pollenmutterzellen die homöotypische Teilung 
vorhanden, es werden hier aber statt der gewöhnlichen zwei Spindeln 
nur eine einzige, und zwar größere, mit Einschließung aller Chromosomen 
und Ausbildung einer diploiden Platte gebildet (Abb. 26). Bei einigen 
der untersuchten Taraxacum-Arten entstehen Dyaden öfters, bei den 
anderen seltener; am häufigsten kommen sie bei T'araxacum hibernum 
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zum Vorschein, hier steigt die Anzahl der Dyaden bis zu 50%. In allen 
beobachteten Fallen sind oft neben den Dyaden auch Tetraden, Triaden, 
seltener Pentaden, Hexaden usw. anzutreffen, dabei fiihrten die Kerne 
verschiedene Chromosomenzahlen. Bei Taraxacum hibernum schwankt 
die Zahl der Chromosomen von 1—32 (Abb. 25, 26). Nicht selten beob- 
achteten wir Kerne mit größeren oder geringeren Chromosomenzahlen 
als die haploide, dagegen konnten wir keine die diploide übersteigende 
Chromosomenzahl bemerken. Nach den Angaben von Gustarsson (1932) 
wurden bei manchen Formen des Komplexes Tarazacum vulgare-Pollen- 
mutterzellen mit Chromosomenzahlen beobachtet, die den normalen 
diploiden Chromosomensatz übertreffen. Die Formen von Taraxacum 
vulgare sind triploid (3 n = 24), doch haben bei einigen Formen einzelne 
oder sogar alle Pollenmutterzellen des Pollenfaches höhere Chromo- 
somenzahlen (32—40, 48—76). Solche hyperchromatische Zellen ent- 
stehen nach der Meinung von Gustarsson (1932) „durch wiederholte 
Längsteilungen der Chromosomen, ohne Auflösung der Kernmembran“. 

Dank den oben angegebenen Besonderheiten erscheint der Pollen 
der parthenogenetischen Taraxacum-Arten morphologisch mehr oder 
weniger ungleichartig; neben dem Zwergpollen ist hier Riesenpollen 
und mittelgroßer Pollen zu beobachten. Als Folge der anormalen Ent- 
wicklung des Pollens kommt die mehr oder weniger hohe Sterilität des 
Pollens zum Vorschein. Bei Taraxacum hibernum degeneriert der 
Pollen zu 95—99%. Dessenungeachtet wird bei Taraxacum hibernum 
sowie bei manchen anderen parthenogenetischen Taraxacum- und 
Chondrilla-Arten (PoDDUBNAJA-ARNOLDI 1933) ein geringer Prozentsatz 
normalen Pollens, ähnlich dem von Taraxacum kok-saghys (Abb. 4), 
gebildet; solcher Pollen ist recht groß und besitzt eine normale Spermio- 
genesis, woraus zwei enge, lange Spermien entstehen. 

Es gelang uns nicht, den Pollen gewisser parthenogenetischer Arten 
(Taraxacum microspermum, robustum, hibernum) auf einem künst- 
lichen Nährboden keimen zu lassen. Doch waren bei der künstlichen 
Bestäubung mit diesem Pollen der Narben sowohl parthenogenetischer 
(Taraxacum microspermum, robustum, hibernum) als auch normal- 
geschlechtlicher Arten (Taraxacum kok-saghys) auf einzelnen Narben 
vereinzelt keimende Pollenkörner entdeckt worden; das weist darauf hin, 
daß bei manchen parthenogenetischen Arten ein sehr geringer Prozent- 
satz lebensfähigen Pollens gebildet wird. 

In den Fällen, wo, wie bei Taraxacum laevigatum und manchen 
Individuen von Taraxacum microspermum, keine Pollenbildung zu 
bemerken ist, muß dies unseren Beobachtungen nach durch die Degene- 
ration von Pollenmutterzellen auf verschiedenen Entwicklungsstufen 
erklärt werden. In solchen Pollenmutterzellen findet die heterotypische 
und homöotypische Teilung statt, aber es werden dabei keine Dyaden, 
Triaden usw. gebildet, sondern es kommen zwei- oder mehrkernige 

3* 
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Zellen (Abb. 28a) zustande, die in diesem Falle nicht abgerundet werden, 
nicht auseinanderweichen und kettenförmig verbunden längs des ganzen 
Pollensackes liegenbleiben. Der Kern, bald darauf aber auch das Plasma, 
ziehen sich in diesen mehrkernigen Pollenmutterzellen zusammen, und ihr 
Inhalt wird allmählich zerstört (Abb. 285). Der zerstörte Inhalt der Zellen 
färbt sich intensiv mit Hämatoxylin, indem er dichte homogene, sich nicht 














a b 


Abb. 29. a Ein Teil des Pollensackes bei 
Tarazacum laevigatum mit degenerierten 
Pollenmutterzellen; b ein Teil des Pollen- 
sackes bei Tarazacum offieinale mit zwei- 
bis vierkernigem Pollen, mit einer Triade, 
den Dyaden und einer Monade. Vergr. 1000x. 








verfärbende Klumpen darstellt (Abb. 29a). Allmählich verschwinden auch 
diese letzten Reste der Pollenmutterzellen. In reifen Pollensäcken von 
Taraxacum laevigatum wurden nicht nur keine Pollenkérner, sondern 
auch keine Reste degenerierender Pollenmutterzellen, selbst keine Pollen- 
facher entdeckt; das ganze Pollensackgewebe bestand aus ganz gleich- 
artigen Zellen, wobei solche mangelhaft entwickelte Staubfäden bald 
austrockneten und abfielen. Von anderen Forschern (RAUNKIAR 1903, 
GusTarsson 1932) wurde das Fehlen des Pollens bei folgenden Taraxacum- 
Arten verfolgt: Taraxacum decipiens RAUNK. (Sektion Erythrosperma), 
Taraxacum croceum Dr. (Sektion Spectabilia), Taraxacum paludosum 
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Scop. (Sektion Palustria), Taraxacum Ostenfeldii Rawnx., Taraxacum 
speciosum Raunk. (Sektion Vulgaria), auBerdem auch bei den Biotypen 
Taraxacum obovatum Dc. und Taraxacum glaucanthum De. Bei vielen 
anderen, früher untersuchten parthenogenetischen Taraxacum - Arten 
(Gustarsson 1932) findet man ausgebildeten Pollen, doch ist er bis zu 
einem gewissen Grade stets steril. 

Wenden wir uns nun der Entwicklung des Embryosackes von Tara- 
xacum hybernum und anderen parthenogenetischen Taraxacum-Arten zu, 
so muß hervorgehoben werden, daß sie 
ganz anders verläuft als bei den sich nor- 
mal vermehrenden Pflanzen. Freilich wird 
hier keine Degeneration der weiblichen 
Geschlechtselemente beobachtet. Bei der 
Bildung der Makrosporen geht hier ent- 
weder eine semiheterotypische Teilung vor 
sich, die durch das ungleichzeitige Ausein- 
anderweichen der Chromosomen (Abb. 30) 
das Zuriickbleiben der einen und das Voran- 
eilen der anderen charakterisiert wird, oder 
(was viel öfter geschieht) die heterotypische 
Teilung bleibt ganz aus, so daß nur die 
homöotypische stattfindet, welche eine Ma- 
krosporendyade liefert (Abb. 31), deren 
Kerne, ganz analog mit den Kernen der 
Mikrosporendyade, eine nicht reduzierte 
Chromosomenzahl zeigen. Neben der Bil- 
dung von Dyaden bei den parthenogeneti- 
schen Biotypen haben wir kein einziges 
Mal die Bildung von Tetraden, Triaden 








usw., gleichfalls keine Adventivkerne in 6; der Makr von 
den Dyadenzellen, überhaupt keine Ab- T arazacım Abernum. 


weichungen in der Dyadenbildung bemer- 
ken können. Der Embryosack wird aus der unteren Makrospore gebildet. 
A priori ist zu vermuten, daß, dank dem Ausfall der heterotypischen 
Teilung, alle Kerne des Embryosackesder parthenogenetischen Taraxacum- 
Arten eine unreduzierte Chromosomenzahl führen; leider ist es uns nicht 
gelungen, passende Bilder zur Zählung der Chromosomen im Embryosacke 
zu finden, so daß wir diese Vermutung durch Abbildungen nicht unter- 
stützen können, obgleich sie unwiderlegbar ist. Der fertige Embryosack 
gleicht dem anderer Taraxacum-Arten, sowie auch dem vieler anderer 
Angiospermen; er ist ganz normal, achtkernig, äußerlich von dem 
Embryosack normalgeschlechtlicher Arten gar nicht abweichend. 

Bei der künstlichen Bestäubung der Narben parthenogenetischer 
Arten mit dem Pollen parthenogenetischer Arten wurde festgestellt, daß 


Planta Bd. 23. 3b 
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hier nur sehr selten und ganz vereinzelt keimender Pollen anzutreffen 
ist. Ein Eindringen der Pollenschläuche und Spermien in den Embryo- 
sack und Befruchtungsbilder sind bei diesen Arten, wie zu erwarten, 
nie gefunden worden. Der Embryo und das Endosperm bilden sich hier 
ohne Befruchtung aus den unreduzierten Kernen, sind aber ihrer Be- 
schaffenheit nach denen normalgeschlechtlicher Tarazacum-Arten ganz 
ähnlich; das Endosperm ist hier auch nuklear, der Embryo hat einen 
allen Compositen zukommenden Typus. Bei künstlicher Bestäubung 
der Narben von Taraxacum hybernum mit dem Pollen des normal- 
geschlechtlichen Taraxacum kok-saghys im Moskauer 
Botanischen Garten haben wir festgestellt, daß der 
Pollen von Taraxacum kok-saghys ganz ausgezeichnet 
auf den Narben von Taraxacum hibernum keimt. Das 
beweist, daß die Narben parthenogenetischer Arten 
vollständig funktionsfähig sind, während das fast völlige 
Fehlen keimenden Pollens parthenogenetischer Arten 
auf denselben Narben auf schwache Lebensfähigkeit 
oder vollständige Unlebensfähigkeit dieses Pollens hin- 
weist. Allein es gelang uns vorläufig nicht, bei der 
Keimung des Pollens von Taraxacum kok-saghys auf den 
Narben von Taraxacum hibernum zu entscheiden, ob die 
Pollenschläuche hier an das Griffelende gelangen, ob die 
Spermien in den Embryosack eindringen und eine Ver- 
schmelzung haploider Spermien von Taraxacum kok- 
saghys mit den unreduzierten Eizell- und Endosperm- 
Vergr. 1000x. Lernen von Taraxacum hibernum stattfinden kann. Bei 
allen von uns untersuchten parthenogenetischen Taraxacum-Arten wurde 
wie bei den von verschiedenen Verfassern (ROSENBERG 1909— 1930, Osawa 
1913, Gustarsson 1933) früher erforschten Arten somatische Partheno- 
genesis vom Taraxacum-Typus festgestellt, d. h. die Entwicklung des 
Embryos ohne Befruchtung aus einer nichtreduzierten Eizelle nebst 
dem Ausfall der heterotypischen Teilung während der Bildung der 
Makrosporendyade, der Entwicklung des diploiden Embryosackes aus 
der unteren Zelle der Makrosporendyade und fast vollkommen ver- 
lorener Befähigung des Pollens, als Geschlechtselement zu funktionieren. 
Dieser Typus somatischer Parthenogenesis, der erst bei der Gattung 
Taraxacum entdeckt wurde und eben deshalb seinen Namen führt, ist 
z.B. einerseits bei der dem Taraxacum nahestehenden Gattung Chondrilla 
(ROSENBERG 1912, PODDUBNAJA-ARNOLDI 1933), andererseits in den weit 
entfernten Gattungen Burmannia (Ernst 1909), Wikstroemia (WINKLER 
1904), Balanophora (Kuwapa 1928), Alnus (WoopworrH 1930) gefunden 
worden. 
Unsere zytoembryologischen Ergebnisse haben sich auch durch 
Kastrationsversuche bestätigt: Bei Taraxacum kok-sagyhs, Taraxacum 
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multiscapum, Taraxacum nutans wurden nach der Kastration keine 
Samen angelegt; bei Taraxacum hibernum, Taraxacum microspermum, 
Taraxacum robustum, Taraxacum officinale, Taraxacum montanum usw. 
haben wir nach der Kastration Samenansatz gefunden. Dabei war der 
Prozentsatz guter Samen bei der Kastration kaum von dem bei einer 























Tabelle 4. 
Natiirliche Entwicklung 
Kastrierte Köpfchen | nicht kastrierter Köpfchen 
aa a 8 a a 
Art Standort | 33 ase FH FE ER 355 FF 88 
ae |S55/835| #5 | ze NEA © 
Misi wi} 3s} |” 
T. hibernum Nikita 30 | 1538] 102| 93,78] 34 | 1802) 72 | 96,15 
T. hibernum Gursuf 60 | 2372} 538) 81,32] 43 | 941) 221 | 81 
T. hibernum Simeiz 50 | 2237] 271| 89,19] 4 | 190| 16 | 92,23 
T. hibernum Fees Bot.| 80 | 3833 | 1673 | 95,83 | 85 |4221 | 191 | 95,48 
rten 
T.microspermum| Kegen.Region| 3 | 398] 17/ 95,9 3 | 334| 12 | 96,53 
T. robustum Kegen. Region 5 | 894) 18) 98,0 5 | 878| 16 | 98,2 
T. laevigatum  |Kegen.Region|] 5 | 621| 15| 97,67 5 | 605} 22 | 96,49 
T. officinale Moskauer Bot.| 10 | 994/ 68|93,59] 10 |1324| 90 | 93,63 
T. kok-saghys | Kegen.Region| 100 0 0 0] 100 |3891| 105 | 97,3 
Sary Dzchas 
T. kok-saghys | Morkauer Bot.| 50 0 0 0] 50 | 2000; 60 | 97,0 
Garten 
T. multiscapum | Kegen.Region] 25 0 0 O0] 25 |1992| 30 | 97,7 

















natiirlichen Entwicklung zu unterscheiden; das weist auf das Vor- 
handensein nicht einer teilweisen, sondern einer vollständigen Partheno- 
genesis hin. Vollständige Kastration oder Agametisation (nach OsTEN- 
FELD 1900) wurde durch das Abschneiden mit einem Rasiermesser des 
oberen Teiles der aufgehenden Knospen (diese Methode hat zuerst 
RavNKIAR angewandt) ausgeführt. 

In der Tabelle 4 sind die Kastrationsergebnisse bei den von uns 
untersuchten Taraxacum-Arten angegeben. 


Schlußfolgerungen. 

Die Gattung Taraxacum ist wegen ihres großen Artenreichtums im 
ganzen bislang zytoembryologisch noch nicht ausreichend untersucht. 
Die interessantesten Arbeiten über ihre Zytoembryologie sind die von 
SCHKORBATOW (1912), Osawa (1913) und Gustarsson (1932—1933). 
Letzterer hat recht viele und zu verschiedenen Sektionen gehörende 
Arten untersucht und festgestellt, daß die Gattung Taraxacum sowie 
andere Gattungen, in denen gleichfalls Parthenogenesis entdeckt wurde 
[z. B. Rosa (TAKHOLM 1929), Potentilla (Müntzıng 1931), Poa (MÜNT- 
ZING 1932), Hieracium (RosEnBERG 1908, 1917, 1927; CHRISTOFF und 














40 





V. Poddubnaja-Arnoldi und V. Dianowa: 


Porow 1933), Antennaria (Sressıns 1932), Chondrilla (PoppuBNAJA- 
ARNOLDI 1933)], polyploide Chromosomenzahlen aufweisen, was auch 
unsere Befunde unterstiitzen (s. Tabelle 3). Die Grundzahl ist in der 
Gattung Taraxacum die gerade Zahl 8, demzufolge sind hier nur die 
geraden Multiplen dieser Zahl (16, 24, 32, 40...) zu finden zum Unter- 
schied von manchen anderen parthenogenetischen Gattungen (Hiera- 
cium, Chondrilla, Erigeron, Eupatorium usw.), wo neben den ungeraden 
Multiplen auch gerade vorkommen, und wo die Grundzahl ungerade ist. 
Hieracium hat die Grundzahl 9 (Rosengere 1908, 1917, 1927; Curr- 
STOFF und Popow 1933; ALTon-Gustarsson 1933), Chondrilla 5 (Pop- 
DUBNAJA-ARNOLDI 1933), Erigeron 9 (HOLMGREN 1919), Eupatorium 17 
(HOLMGREN 1919), Rosa 7 (TAKHOLM 1922) usw.; infolgedessen wurde 
bei Hieracium folgende Zahlenreihe gefunden: 18, 27, 36, 45 usw., bei 
Chondrilla 10, 15, 20, bei Erigeron 18, 27..., bei Eupatorium 34, 51..., 
bei Rosa 14, 21, 28, 35, 42... Bis heute sind von verschiedenen For- 
schern (unsere Angaben inbegriffen) 44 Taraxacum-Arten untersucht 
worden, 8 von ihnen sind diploid (2n = 16), andere (36) polyploid (3 n 
=24; 4n=32; 5n=40...). Von den polyploiden Arten erwiesen 
sich 25 als triploid (3n = 24), 7 sind tetraploid (4n = 32), 3 penta- 
ploid (6n = 40) und 1 Art ist anscheinend hexaploid (6 n — 48%). 
Daraus ist ersichtlich, daß unter den polyploiden Taraxacum-Arten die 
triploiden vorherrschen. 

Das Vorherrschen der Triploiden ist auch für andere parthenogene- 
tische Arten charakteristisch. So wurden von PODDUBNAJA-ARNOLDI 
(1933) unter 8 parthenogenetischen Chondrilla-Arten 7 triploide (3n 
= 15) und 1 tetraploide festgestellt (4n = 20). In den Gattungen 
Hieracium, Erigeron, Eupatorium ist die Mehrheit der parthenogeneti- 
schen Arten nach den Angaben von ROSENBERG (1908, 1917—1927), 
CuristorF und Popow (1933), ALTon-Gustarsson (1933), HoLMGREN 
(1919) u. a. triploid. RosEnBERG (1917, 1927) und HorLmeren (1919), 
denen nur triploide parthenogenetische Arten von Hieracium, Erigeron 
und Eupatorium bekannt waren, äußerten die Hypothese, daß die 
Triploidie als Folge der Hybridisation anzusehen ist und eine Neigung 
zur Parthenogenesis kennzeichnet; triploide Arten von Hieracium, 
Erigeron und Eupatorium bewerteten sie als Hybriden zwischen di- und 
tetraploiden Eltern. WINKLER (1920) trat dieser Hypothese kritisch 
entgegen und sprach sich dahin aus, daß die Triploidie weder mit der 
Hybridisation noch mit der Parthenogenesis notwendig verbunden sei; 
eher ist sie als Folge der Dispermie oder der Vereinigung eines haploiden 
Gameten mit einem diploiden derselben Art entstanden. Es liegt ja 
wohl auch kein Grund für die Behauptung vor, daß die Triploidie gerade 
eine Neigung zur Parthenogenesis zur Folge hat, zumal die letztere 
heute nicht nur bei triploiden, sondern auch bei tetra-, penta-, hexa- 
ploiden und anderen polyploiden Arten entdeckt wurde. Doch kann 
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unserer Meinung nach auch nicht in Abrede gestellt werden, daß Tri- 
ploidie durch Hybridisation entstehen kann; es gibt viele Tatsachen, 
die gerade für diese Vermutung sprechen, da bei mehreren Gattungen 
triploide Formen auf experimentellem Wege durch Kreuzung zwischen 
den di- und tetraploiden Arten gewonnen sind. Freilich ist bei keinem 
experimentell erhaltenen triploiden Hybriden Parthenogenesis entdeckt 
worden. Wodurch das Vorherrschen der Triploiden in vielen Gattungen, 
wo Parthenogenesis vorkommt, zu erklären ist, bleibt vorderhand dahin- 
gestellt. Es ist wohl möglich, daß in den Triploiden, die aus der Kreu- 
zung verschiedenchromosomiger Arten entstehen und demnach vielfache 
Störungen geschlechtlicher Beschaffenheit erkennen lassen, dadurch 
günstigere Bedingungen zur Auswirkung des Faktors der Partheno- 
genesis geschaffen sind, sofern die Gattung zu diesem Vermehrungs- 
typus überhaupt geneigt ist. 

Es muß nun hier betont werden, daß nach unseren Befunden, sowie 
auch nach denen anderer Forscher über verschiedene Taraxacum-Arten 
alle untersuchten polyploiden Formen dieser Gattung somatische Par- 
thenogenesis vom Taraxacum-Typus haben, während alle diploiden 
Arten normalgeschlechtlich sind. Bei den Taraxacum-Arten mit soma- 
tischer Parthenogenesis ist sie gewöhnlich nicht teilweise, sondern voll- 
ständig: keine Biotypen mit einer normalgeschlechtlichen Vermehrung 
sind hier vorhanden. Bei anderen Gattungen wie z. B. Rosa (TACKHOLM 
1922), Antennaria (JuEeL 1900, STEBBINS 1932), Potentilla (MinTzING 
1931), Hieracium (RosEnBERG 1927, GusTarsson 1932, CHRISTOFF 
und Porow 1933), Chondrilla (PoppuBNAJA-ARNOLDI 1933) ist die 
Parthenogenesis auch eng mit Polyploidie verbunden: normale Arten 
erweisen sich als diploid, die parthenogenetischen als polyploid. Mehrere 
Forscher haben auf die Verbindung der Parthenogenesis mit der Chromo- 
somenzahl aufmerksam gemacht. Es wurde schon früher betont, daß 
bei vielen parthenogenetischen Arten die Chromosomenzahlen höher als 
bei den normalgeschlechtlichen sind. Auf Grund dieser Erkenntnis 
hat STRASBURGER (1916) behauptet, daß die Zunahme der Zahl der 
Chromosomen eine Ovoapogamie veranlaßt. Allein es haben manche 
parthenogenetischen Arten wie Zephyranthes teraxa (PACE 1913), Poten- 
tilla argentea (Müntzına 1928) die gleiche Chromosomenzahl wie die 
normalgeschlechtlichen diploiden Arten. 

Oben haben wir bereits erwähnt, daß die Systematik der Gattung 
Taraxacum sehr wenig bearbeitet ist, das macht die Arbeit mit dieser 
Gattung besonders schwer. Die zur Zeit vorhandenen zwei Systeme der 
Gattung Taraxacum — das von HANDEL-MAzETTI (1907) und das von 
DAHLSTEDT (1923) — sind miteinander wenig vergleichbar, da die 
Autoren den Begriff der Art ganz verschieden auffassen. HANDEL- 
MazerTi hat die Art im weiteren Sinne als DAHLSTEDT verstanden, 
deswegen hat der letztere mehrere Arten von HANDEL-MAZETTI in eine 

















42 





V. Poddubnaja-Arnoldi und V. Dianowa: 


Reihe Arten getrennt; dabei hat er auch recht viel neue Arten be- 
schrieben; nach DAHLSTEDT ist die Anzahl der Taraxacum-Arten über 
100, nach Hanpet-Mazerti aber nur 57. Wegen der verwickelten 
Systematik der Gattung Taraxacum scheinen die zytoembryologischen 
Untersuchungen dieser Gattung von besonderer Wichtigkeit zu sein, 
sie können vielleicht etwas Licht in die mit der Systematik verbundenen 
Fragen bringen. Indessen sind die vorliegenden Befunde über die Em- 
bryologie und Zytologie von Taraxacum vorläufig dazu noch nicht 
imstande, da bei den Arten dieser Gattung die Chromosomenindividualitat 
schwach ausgeprägt ist, die Gestaltungsverschiedenheiten bzw. Ähnlich- 
keiten von Chromosomen aber schwer zu unterscheiden sind, während 
die Vielfältigkeit der Chromosomenzahlen und der Vermehrungstypen 
(der geschlechtliche, der ungeschlechtliche mit der Pollenbildung, der 
ungeschlechtliche bei Vorhandensein nur weiblicher Elemente), die der 
betreffenden Gattung eigen ist, keinen Zusammenhang mit dieser oder 
jener Sektion zeigt. Verschiedene Sektionen lassen hier gleiche Chromo- 
somenzahlen und Vermehrungstypen erkennen, in derselben Sektion 
sind dagegen verschiedene Chromosomenzahlen und Vermehrungs- 
typen zu finden. Nach den Angaben von Gustarsson (1932), der das 
System von DAHLSTEDT verwendet, sind die Sektionen Vulgaria und 
Palustria triploid (3n = 24), Ceratophora ist im wesentlichen auch 
triploid, teilweise aber tetraploid (4 n = 32), Spectabilia ist im Grunde 
tetraploid, teilweise aber pentaploid (5n = 40). Freilich kann die 
Frage nach der Sektionseinteilung der Gattung .Taraxacum nicht als 
entschieden gelten; es ist wohl möglich, daß die von HANDEL-MAZETTI 
und DAHLSTEDT aufgestellten sehr erkünstelt erscheinen, so daß die 
in dieselbe Sektion eingefügten Arten in der Tat vielleicht gar nicht 
näher verwandt sind. Doch können wir bis auf weiteres auf Grund 
zytoembryologischer Angaben noch keine natürlichere, vielmehr über- 
haupt gar keine Klassifikation dieser Gattung geben, da es vorläufig 
rein unmöglich ist, die Zugehörigkeit der Art zu dieser oder jener Sektion 
sicherzustellen. Es war uns von besonderem Interesse, die systematische 
Stellung der Arten Taraxacum hibernum und Taraxacum kok-saghys 
zu bestimmen. Nach Hanpet-Mazerti gehört Taraxacum hibernum 
in die Sektion Scariosa. In dieselbe Sektion stellte S. J. Lipscurrz 
(1932) auch Tarazacum kok-saghys. Ropın ordnete (1933) Taraxacum 
kok-saghys in die Sektion Ceratophora (im Sinne von DAHLSTEDT) ein 
(nach HANDEL-MAZETTI wäre diese Art augenscheinlich in die Sektion 
Borealia zu stellen, weil Taraxacum ceratophora nach diesem System 
in der Sektion Borealia steht). Nach der Ansicht von G. K. Sc™IscHKIN 
(mündlich 1934) sollte Taraxacum kok-saghys der Sektion Rodotricha 
im Sinne von HAwpEL-MaAzETTI eingereiht werden; Taraxacum kok- 
saghys steht ja Taraxacum bessarabicum vielfach sehr nahe, letzteres 
gehört aber zu dieser Sektion. 
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Aus dem oben Gesagten ist ersichtlich, daß über die Frage nach der 
systematischen Stellung von Taraxacum kok-saghys keine Einigkeit 
unter den Systematikern herrscht; damit wird die verwickelte Syste- 
matik und schwache Bearbeitung der Gattung Taraxacum nochmals 
zum Vorschein gebracht. Ob die Einreihung von Taraxacum hibernum 
und Taraxacum kok-saghys in dieselbe Sektion (z. B. Scariosa) zyto- 
embryologisch richtig ist, ob sie nicht eher verschiedenen Sektionen 
zugewiesen werden sollten und dann eben welchen, ist vorderhand nicht 
zu entscheiden: daran sind teils unsere mangelhaften Kenntnisse über 
diese Gattung, teils aber auch die beschränkte Bedeutung zytoembryo- 
logischer Angaben für die Systematik der Gattung Taraxacum schuld. 
Mit der Systematik stehen die Fragen nach der Phylogenie und Art- 
bildung in engster Verbindung; in der Gattung Taraxacum lassen sie 
sich ebenfalls nicht sicher entscheiden. Mehrere Verfasser, darunter 
auch Gustarsson (1932), haben den hohen Polymorphismus der Gattung 
Taraxacum wiederholt betont und dabei versucht, diese Erscheinung 
zu erklären. Polymorphismus ist nicht nur in der Gattung Taraxacum 
bekannt, sondern auch in vielen Gattungen, wo Parthenogenesis vor- 
kommt, beobachtet worden, wie Hieracium, Chondrilla, Antennaria, 
Rosa, Alchemilla usw. Nach der Meinung von OsTENFELD (1910) und 
TAcKHOLM (1922) sind in manchen Gattungen als Resultat der Hybridi- 
sation sich parthenogenetisch vermehrende Hybriden entstanden, die 
später den vegetativen Mutationsvorgang erfuhren. Auf diesem Wege 
hat ihrer Meinung nach nicht nur der Polymorphismus bei Hieracium 
und Rosa, sondern wahrscheinlich auch bei anderen Gattungen, wo die 
Parthenogenesis besteht, besonders in der Gattung Taraxacum, seinen 
Anfang gefunden. OsTENFELD (1919) hat in vielen seinen Arbeiten 
mit Nachdruck unterstrichen, wie groß die Bedeutung der Apomixis 
für die Erhaltung des Polymorphismus ist: ,,Apogamy does net produce 
polymorphism, but if once numerous microspecies are present it keeps 
them alive, in exactly the same way, as vegetativ propagation preserves 
the existing races of many of our cultivated plants.‘ Diese Rolle der sich 
apomiktisch vermehrenden Pflanzen hat zuerst MURBECK (1897) hervor- 
gehoben. Gusrtarsson (1932) spricht sich dahin aus, daß polyploide 
Taraxacum-Arten als Folge der Hybridisation entstehen und allopolyploid 
erscheinen. Doch glaubt er, daß der Artbildungsvorgang in der Gattung 
Taraxacum nicht auf die Hybridisation allein zurückzuführen sei, viel- 
mehr sollte hier auch die Genmutation mitwirken. Nach der Meinung 
von GUSTAFSSON ist der in der Gattung Taraxacum seit langem bekannte 
hohe Polymorphismus durch primäre, als Ursache der Polyploidie auf- 
tretende Hybridisation unter folgender Entstehung von Genmutationen 
und Erhaltung neuer Formen durch Parthenogenesis mitbedingt. 

Freilich sind alle diese Betrachtungen wegen der mangelhaften syste- 
matischen, zytologischen, besonders aber experimentellen Erforschung 
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der Gattung Taraxacum und anderen Gattungen, wo die Partheno- 
genesis entdeckt wurde, wohl wenig begriindet. Unserer Meinung 
nach liegen uns bislang keine genauen Angaben vor, um von den 


phylogenetischen Beziehungsverhältnissen dieser Gattung zu sprechen; 
dennoch weisen die zytologischen Ergebnisse mit großer Wahrscheinlich- 


keit auf die große Rolle hin, die der Hybridisation für die Entstehung 
der Parthenogenesis und Polyploidie in dieser Gattung zukommt. 
Zwischen der Hybridisation und Apomixis scheinen nähere Beziehungen 
zu bestehen: die Hybridisation nebst manchen anderen Bedingungen 
löst die erbliche Veranlagung zu dieser Vermehrungsweise aus, die aller 
Wahrscheinlichkeit nach durch besondere Gene mitbedingt wird. 


Bislang liegen aber fast keine experimentellen Untersuchungen vor, 
die imstande wären, diese oder jene Vermutungen zu beweisen. OsTEN- 
FELD (1921) ausgenommen, hat bis jetzt noch niemand einen künst- 
lichen Hybriden mit apomiktischer Fortpflanzungsweise erhalten. 
OsTENFELD (1921) hat durch Kreuzung teilweise parthenogenetischer 
Hieracium-Arten mit normalen einen sich apomiktisch vermehrenden 
Hybriden erzeugt. Doch bedürfen diese Angaben noch näherer Prüfung 
und Bestätigung. 


Zusammenfassung. 


1. Taraxacum kok-saghys, Taraxacum multiscapum, Taraxacum nutans 
und Taraxacum vernale (Atabaewo) sind diploide Arten, da sie 2n = 16 
besitzen. Die Entwicklung des Pollens und des Embryosackes verläuft 
normal. Der Embryo und das Endosperm werden nur nach Befruchtung 
entwickelt. Bei Taraxacum kok-saghys ist vornehmlich Kreuzbestäu- 
bung vorherrschend. 


2. Taraxacum hibernum, Taraxacum microspermum, Taraxacum ro- 
bustum, Taraxacum retroflexum, Taraxacum montanum sind polyploid. 
Taraxacum hybernum ist tetraploid (4n = 32); Taraxacum micro- 
spermum, robustum, retroflexum sind triploid (3n = 24); Taraxacum 
montanum ist pentaploid (5n = 40). Der Pollen entwickelt sich in 
diesen Arten bald anormal, indem ein gréBerer oder geringerer Prozent- 
satz des Pollens degeneriert, bald wird gar kein Pollen entwickelt (Tara- 
xacum laevigatum). Bei der Entwicklung des Embryosackes fällt die 
heterotypische Teilung aus, so daß statt einer Tetrade eine Makro- 
sporendyade zur Ausbildung kommt und alle Embryosackkerne unredu- 
zierte Chromosomenzahlen besitzen. Der Embryo entsteht ohne Be- 
fruchtung aus der unreduzierten Eizelle. Das Endosperm entwickelt 
sich ebenfalls ohne Befruchtung. Somit wurde bei diesen Arten somatische 
Parthenogenesis nach dem Taraxacum-Typus festgestellt. 


3. Die Frage nach den Ursachen der Parthenogenesis in der Gat- 
tung Taraxacum bleibt vorläufig ungeklärt. Die Entscheidung dieser 
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Frage auf dem Wege experimenteller Erfahrung ist der Zukunft vor- 


behalten. 
Was die Polyploidie in der Gattung Taraxacum anbetrifft, so scheint 
uns ihre enge Verbindung mit der Hybridisation ganz unleugbar. 
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UBER DIE ELEKTRISCHEN ERSCHEINUNGEN BEI 
THIGMISCHER REIZUNG DER RANKEN VON CUCUMIS MELO. 


Von 
KARL UMRATH 
(Graz). 
Mit 1 Textabbildung. 


(Eingegangen am 17. Oktober 1934.) 


Als ich seinerzeit die Erregungsleitung bei einigen Rankenpflanzen 
untersuchte!, konnte ich an den Ranken von Vitis vinifera nach länger 
dauernder, schädigender elektrischer Reizung Aktionsströme feststellen 
und an denen von Lathyrus latifolius nach Anbrennen eines Blättchens 
und weniger sicher nach Durchschneiden der Ranken. Bei Berührungs- 
reizen konnte ich damals keine Aktionsströme verzeichnen; dies wäre 
besonders bei Pflanzen mit gut reizbaren Ranken aussichtsreich gewesen 
und gerade die Ranken von Cucumis sativus zeigten damals so starke 
scheinbar spontane Schwankungen ihres elektrischen Potentials, daß 
eine Verzeichnung ihrer Aktionsströme unmöglich war. Jetzt ist es mir 
gelungen an Ranken von Cucumis melo auch bei Berührungsreizen sehr 
deutliche Aktionsströme zu registrieren. 

Die Methodik der elektrischen Registrierung war dieselbe wie in meinen bisherigen 
diesbezüglichen Arbeiten ?; es wurden also die zeitlichen Veränderungen der elektri- 
schen Spannung zwischen einer in den zu untersuchenden Pflanzenteil ein- 
gestochenen feinen vergoldeten Nadel und einem in die Erde gestochenen Eisen- 
draht registriert, d. h. es wurde einerseits von dem zu untersuchenden Pflanzenteil, 
andererseits vom gesamten Wurzelsystem abgeleitet, so daß monophasische Aktions- 
ströme von der erstgenannten Stelle zu erwarten waren. An den Kurven bedeuten 
Ausschläge nach oben ein Negativwerden des untersuchten Pflanzenteils. Um die 
seinerzeit an den Ranken von Cucumis sativus störenden Sp gsschwankungen 
zu vermeiden, habe ich zunächst versucht 2% Agar zur Ableitung zu verwenden. 
Kleine Verschiebungen einer solchen Elektrode an der Ranke bedingten aber solche 
Schwankungen des elektrischen Potentials, daß sie insbesondere zur Untersuchung 
von Berührungsreizen nicht geeignet war. Als ich dann wieder zur Ableitung mit 
einer in die Ranke von der Flanke her eingestochenen Nadel überging, wurde ich 
wider Erwarten kaum mehr durch „spontane‘‘ Spannungsschwankungen gestört. 
Zur thigmischen Reizung der Ranken habe ich, um eine elektrische Beeinflussung 
zu vermeiden, einen Glasstab verwendet, dessen eines Ende eine Gummikappe trug, 
mit der die Ranken gestrichen wurden. 


Ehe ich zur Darstellung meiner eigentlichen Ergebnisse übergehe, will 
ich einiges über die mechanische Reaktionsweise der untersuchten 
Ranken auf Berührung von Unter- und Oberseite sagen. Bekanntlich 
gibt es nach Frrriss® allseits haptotropisch empfindliche Ranken, die 





1 Umratu, K.: Planta (Berl.) 7, 174—207, (1929); 195f. — ? UmRATH, K.: 
Planta (Berl.) 5, 274—324 (1928); 7, 174—207 (1929); 13, 169—192 (1931). — 
3 Firtine, H.: Jb. Bot. 39, 424—526 (1903). 
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sich nach jeder gereizten Seite kriimmen, bei manchen Arten allerdings 
besonders leicht nach der Unterseite, und nicht allseits haptotropisch 
empfindliche, bei denen Reizung der Oberseite keine Kriimmung nach 
dieser bewirkt; bei manchen derartigen Ranken kann der Erfolg der 
Unterseitenreizung durch Oberseitenreizung ganz gehemmt werden. 
Demgegenüber scheint folgende Angabe Firrmncs' sehr wenig bekannt 
zu sein: „Bei den Cucurbitaceenranken wird aber nicht immer wie bei 
den Passifloren die Krümmung völlig gehemmt, sondern oft nur sehr stark 
abgeschwächt, wenn man die Oberseite reizt, auch wenn die Reizung sehr 
viel stärker erfolgt als auf der unteren. Es machen sich gerade hier große 
individuelle Verschiedenheiten geltend‘‘. An meinen Ranken von Cucumis 
melo bewirkte Oberseiteureizunz meist nur eine geringe Hemmung der 
Unterseitenreizung. In letzter Zeit hat ZELTNER? festgestellt, daß an 
den Ranken einiger Pflanzen, so auch an denen von Cucumis sativus Ober- 
seitenreizung zu einer wenn auch relativ geringen Einrollung nach der 





Abb. 1. 5.7.34. 29°C. Cucumis melo, Ranke. Eichung — 0,05 Volt, Unterseite 1mal 
gestrichen, — 0,05 Volt, Oberseiie 1mal gestrichen, — 0,05 Volt, Oberseite 4mal, Unter 
seite 1mal gestrichen. Unten Zeitmarken 10 Sek. 


Unterseite führt und bei diesen Pflanzen den Erfolg der Unterseiten- 
reizung anscheinend nicht hemmt. An Cucumis melo habe ich ein solches 
Verhalten nie beobachtet. 

Die elektrische Registrierung der Spannungsänderungen bei mechani- 
scher Reizung ergab übereinstimmend in 16 Versuchen, daß ein- oder 
mehrmaliges Streichen der Rankenunterseite an der Ableitungsstelle 
einen sehr deutlichen Aktionsstrom von etwa 0,03—0,08 Volt bewirkt, 
während ebensolche Reizung der Oberseite entweder gar keinen oder doch 
nur einen viel geringeren Erfolg hat, wie dies auch Abb. 1 zeigt. 10 Ver- 
suche, in denen der Einfluß vorhergehender und mitunter auch nach- 
folgender Oberseitenreizung auf den Erfolg der Unterseitenreizung unter- 
sucht wurde,.ergaben eine geringe und etwas wechselnde, im Durchschnitt 
aber deutliche Hemmung, die in Abb. 1 vielleicht etwas weniger als im 
durchschnittlichen Verhalten in Erscheinung tritt. Die Aktionsströme 
scheinen somit nicht Erregungsvorgängen der den Reiz zuerst perzi- 
pierenden Zellen zu entsprechen, denn eine solche Perzeption dürfte an 
der Oberseite nicht um so viel geringer sein als an der Unterseite, sondern 
Erregungsvorgängen von Zellen die im weiteren Verlauf der Reaktions- 


1 Fırrıne, H.: Jb. Bot. 38, 545—634 (1903); 560. — * ZELTNER, H.: Z. Bot. 
25, 97—172 (1932). 
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kette eingeschaltet sind. In den meisten Fällen habe ich, während ich 
die Ranke durch Streichen reizte, den Aktionsstrom nur photographisch 
registriert. In einzelnen Versuchen hat meine Frau überdies den Elektro- 
meterausschlag beobachtet und mir den Beginn des Aktionsstroms 
signalisiert. Diese Versuche zeigten, daß der Aktionsstrom schon während 
des Bestreichens der Rankenunterseite beginnt, also viel früher als die 
mechanische Reaktion. Vorläufig möchte ich hieraus keine Schluß- 
folgerungen ziehen. ; 

An den meisten Aktionsströmen ist zu erkennen, daß sie nicht einer 
Einzelerregung entsprechen, sondern eine Superposition und Verschmel- 
zung einzelner aufeinanderfolgender Aktionsströme, wahrscheinlich von 
verschiedenen Zellen darstellen, wie das nach Art und Dauer der Reizung 
nicht anders zu erwarten ist. So schwankt auch die an den Kurven 
gemessene Anstiegszeit des Aktionsstroms, d.h. die Zeit von seinem 
Beginn bis zu seinem Maximum, zwischen sehr weiten Grenzen von 
0,3—8,8 Sek. mit einem Mittelwert von 2,9 Sek. Die Anstiegszeit eines 
Einzelaktionsstroms beträgt aber wohl nur 0,3—1 Sek., was auch dem 
vielfach, wie in Abb. 1, sehr steilen Anstieg des Gesamtaktionsstroms 
entspricht. 

Zur Prüfung der Erregungsleitung habe ich zunächst mit einzelnen 
starken Öffnungsinduktionsströmen gereizt, die durch zwei weitere in 
die Ranke eingestochene Nadeln zugeleitet wurden. Die Kathode war 
0,3—0,9 cm von der Ableitungselektrode entfernt, die Anode um 0,2 bis 
0,4 cm weiter. Es ließen sich nur nach sehr starken Reizen Aktionsströme 
von recht verschiedenem Ausmaß und meist längerer Dauer ableiten 
Die Leitungsgeschwindigkeit ergab sich im Mittel aus 7 Versuchen bei 
30°C zu 0,038 + 0,012 cm sek (wahrscheinliche Abweichung, die ich 
auch im folgenden angebe) mit Extremwerten von 0,018 und 0,060 cm 
sek-1, Zwei Versuche, in denen bei Einschaltung des Wacnerschen 
Hammers durch 5—10 sek tetanisch gereizt wurde, ergaben beide eine 
Leitungsgeschwindigkeit von 0,05cm sek-1 in guter Übereinstimmung 
mit den erstgenannten Versuchen. 

Am Sproß von Cucumis melo bedingten starke Öffnungsinduktions- 
ströme Aktionsströme vom ungefähren Aussehen von Einzelaktions- 
strömen.mit einem Ausmaß von weniger als 0,03 Volt in etwa 1 cm Ent- 
fernung von der Reizstelle. Ihre. Anstiegszeit ergab sich aus 12 Bestim- 
mungen bei 30°C zu 0,50 + 0,05 sek mit Extremwerten von 0,2 und 
1,0sek. Wie aus dem oben Mitgeteilten schon hervorgeht, dürfte die 
Anstiegszeit eines Einzelaktionsstroms der Ranken von derselben Dauer 
sein. Die Leitungsgeschwindigkeit ergab sich aus 10 Bestimmungen bei 
30°C zu 5,3 + 0,6 cm sek mit Extremwerten von 2,7 und 12,2 cm 
sek-!. Aucer! gab für Kürbissprosse als Leitungsgeschwindigkeit bei 
259 in 1 cm Entfernung vom Reizort 6 cm sek! und in 7 cm Entfernung 
~ 1 Averr, D.: C.r. Soc. Biol. Paris 99, 1822—1824 (1928). 

Planta Bd. 23. 4 
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lem sek an. Der erste Wert liegt dem von mir fiir Melonensprosse 
oben angegebenen recht nahe, doch trat in meinen Versuchen keine 
Abnahme der Leitungsgeschwindigkeit mit der Entfernung vom Reizort 
auf. Zwar war mitunter in größerer Entfernung vom Reizort, etwa über 
3 cm, kein Aktionsstrom mehr nachweisbar, aber bis zu 10 cm, der 
weitesten untersuchten Entfernung vom Reizort, war in den Fällen, in 
denen ein Aktionsstrom auftrat, keine Verringerung der Leitungs- 
geschwindigkeit zu bemerken. 

Es scheint mir aus meinen Beobachtungen hervorzugehen, daß es 
sich im Sproß von Cucumis melo um echte Erregungsleitung handelt, 
während ich mir bezüglich der Leitung in den Ranken noch keine end- 
gültige Ansicht bilden kann. Die Leitungsgeschwindigkeit ist hier viel 
geringer als ich sie seinerzeit (l. c. 1929) in den Ranken von Vitis vini- 
fera, 0,21 em sek-1, oder Lathyrus latifolius, 0,62 em sek!, gefunden habe. 
Auch wenn man bedenkt, daß sonst ganz allgemein das Produkt aus 
Leitungsgeschwindigkeit mal Anstiegszeit des Aktionsstroms zwischen 
10 und 0,3 cm liegt, ist die Leitungsgeschwindigkeit in den Cucwmis melo- 
Ranken mit 0,038 cm sek"! auffallend gering gegenüber einer Anstiegs- 
zeit des Einzelaktionsstromes von etwa 0,5 Sek.; allerdings hat man bei 
den oft nur undeutlichen Aktionsströmen bei zugeleiteter Erregung oft 
den Eindruck einer Anstiegszeit von mehreren Sekunden, aber es ist 
wohl möglich, daß es sich hier um Verschmelzung mehrerer Einzelwellen 
handelt. All das läßt meiner Ansicht nach daran denken, daß in den 
Ranken von Cucumis melo nicht echte Erregungsleitung allein wirksam 
ist, sondern vielleicht ein Zusammenspiel von Erregungsleitung mit 
Dekrement mit der Produktion von Erregungssubstanz in den erregten 
Zellen und deren erregender Wirkung auf die noch unerregten Zellen. 
Die Fortbewegung der Erregungssubstanz könnte man sich durch Dif- 
fusion bewirkt vorstellen oder, wenn mit der Erregung ein Turgorverlust 
und Wasseraustritt aus der Zelle verbunden ist, durch Transport mit dem 
von den erregten zu den noch unerregten Zellen strömenden Wasser. 
Ich habe in letzter Zeit auch bei Mimosa pudica eine Art der Erregungs- 
leitung beobachtet, die mir auf einem Zusammenwirken von echter 
Erregungsleitung und Transport von Erregungssubstanz zu beruhen 
scheint, über welche ich demnächst näher berichten werde. 


Zusammenfassung. 

An Ranken von Cucumis melo lassen sich auf Berührungsreize der 
Unterseite hin sehr deutliche Aktionsströme ableiten. Berührung der 
Oberseite, die allein keine Krümmung und mit Unterseitenreizung kom- 
biniert nur eine geringe Hemmung der Krümmung bewirkt, erzeugt allein 
auch keine sicher nachweisbaren Aktionsströme und hemmt Aktions- 
ströme, die durch Unterseitenreizung ausgelöst werden, in geringem Maße. 








ZUR KENNTNIS DES UNTER PFLANZLICHEM EINFLUSS 
GEBILDETEN KALKSPATES. 


Von 
J. WALLNER 
(Miinchen). 
Mit 2 Textabbildungen (6 Einzelbildern). 


(Eingegangen am 21. Oktober 1934.) 


Während über die physiologischen Bedingungen der pflanzlichen 
Kalkfällung in der Literatur beachtliche Ergebnisse vorliegen, hat man 
dem ersten sichtbaren Produkt dieses Vorganges, nämlich den Kristallen, 
sonderbarerweise noch keine eingehende Untersuchung gewidmet. Auch 
in den neuesten zusammenfassenden Werken von J. Pra (Pia 1933 und 
1934) wird nicht näher auf die Kristallgebilde der phytogenen Kalke ein- 
gegangen, obwohl sie doch die gesteinsbildenden Elemente darstellen. 
Lediglich im PrAtschen Buch über Biolithogenese (PRAT 1929) findet 
man einige hierhergehörige Beobachtungen von ULRICH (1928) mitgeteilt. 
Die folgenden Ausführungen des Verfassers beziehen sich auf Kalzit 
pflanzlicher Süßwasserbewohner, während die Kristallographie der Ara- 
gonitbildung einiger mariner Kalkalgen späteren Veröffentlichungen vor- 
behalten bleibt. 

Die vergleichende Durchsicht der Kristallgebilde verschiedener ,,kalk- 
ablagernder“ Pflanzen (Kryptogamen und Phanerogamen) aus den 
Quellwässern der Münchner Umgebung führte zu dem Ergebnis, daß 
die Formen des unter Mitwirkung der Pflanzen abgelagerten Kalzium- 
karbonates durchaus nicht einheitlich oder gar beliebig sind. Vielmehr 
besitzt eine systematische ,,Gruppe“ kalkbildender Pflanzen des Unter- 
suchungsgebietes immer dieselbe, und zwar eine nur ihr eigene Form 
des abgelagerten Kalzits. Auch zwei, in ein und demselben Bach dicht 
nebeneinander vorkommende, gattungsmäßig verschiedene Algen, z.B. 
Batrachospermum moniliforme und Chaetophora tuberculosa, zeigen in 
ihren Lagern Kristalle von ebenso unterschiedlicher wie spezifischer 
Form. Sind aus einem Kalksediment die organischen Reste verschwunden, 
die Kristalle aber noch gut erhalten, so kann man aus deren Gestalt 
also auf die systematische Zugehörigkeit ihrer Bildner zurückschließen. 

In den Abb. la—d sind Beispiele solch ,,arteigener‘‘ pflanzlicher 
Kalzitformen aus südbayerischen Quellwässern zusammengestellt. Die 
Abscheidung des Kalzits in Rhomboédern scheint im Untersuchungs- 
gebiet eine Bevorzugung zu haben. Bei Cosmarium quadratum var. majus, 
einer in Südbayern nicht seltenen kalkbildenden Desmidiacee, sehen wir 
Rhomboéder mit einem ebenen Winkel der Kanten von 60° + 2 (Abb. 1a), 
bei Chaetophora tuberculosa ebensolche mit dem nämlichen Winkel von 
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51°+ 2. Batrachospermum moniliforme bildet Rhomboéder ähnlich den 
vorigen, aber noch von der Basisfläche abgestumpft (Abb. 15). Ver- 
gleicht man diese Werte mit den an mineralischem Kalzit beobachteten 
Rhomboédern, so ergibt sich, daß sie zwischen den Formen 11/4 R 
bis etwa 4R liegen, nämlich: 

u4R 3R 4R 

61° 50’ 58° 46° 
In einem vom Verfasser an anderer Stelle (WALLNER 1935) beschriebenen 
Diatomeenkalk fanden sich nur Kristalle der Kombination von Rhombo- 
eder und Prisma erster Stellung (Abb. 1c). Bei Cratoneuron commutatum 
erscheint unter anderem die in Abb. 1d gezeichnete Kombination von 
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Abb. 1. Erklärung s. Text. 





R mit einem negativen spitzen Rhomboéder (etwa R und — 8 R). Die 
in den Abb. la—d wiedergegebenen Kristalle wurden von H. VATER 
auf experimentellem Weg erhalten (VATER 1893) und vom Verfasser in 
ihren natürlichen Vorkommen erstmalig bei phytogenen Kalziten nach- 
gewiesen. 

Was ist nun die Ursache der besprochenen Formenspezifität des 
unter pflanzlichem Einfluß gefällten Kalzits? Seit den experimentellen 
Untersuchungen CREDNERs und insbesondere H. VATERS (VATER 1893) 
ist bekannt, daß die Form des aus Lösung abgeschiedenen Kalzium- 
karbonates abhängt von den Lösungsgenossen. Spezifische Änderung 
der Lösungsgenossen und hiermit eine solche des abgeschiedenen Kalzits 
erfolgt aber bei der selektiven Nährsalzaufnahme seitens der Pflanzen. 
Die unmittelbare Umgebung des submersen Pflanzenkörpers weist daher 
eine vom übrigen Milieu unterschiedliche chemische Zusammensetzung 
auf. Die phytogenen Kalkkristalle befinden sich jedoch innerhalb dieses 
chemischen Einflußbereiches der Pflanze, sei es, daß sie an deren Körper- 
außenfläche, auf der Oberfläche der Kolonien (extracoenobial) oder in deren 
Hüllgallerten (intracoenobial) gelagert sind. Bestimmend für die Form 
des unter pflanzlicher Beeinflussung gebildeten Kalzits sind demnach: 
1. die chemische Beschaffenheit des Milieus und 2. die spezifische Stoff- 
aufnahme seitens der einzelnen Pflanzen aus diesem. Bezüglich der 
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Formengleichheit phytogener Kalzitkristalle bei weit voneinander ent- 
fernten Standorten der Pflanzen ist anzunehmen, daß ihr Milieu — also 
in unserem Falle die Quellwässer — weitgehend ähnliche Zusammen- 
setzung aufweist. Das ist, wie die mir vorliegenden zahlreichen quanti- 
tativen Analysen beweisen, tatsächlich der Fall und auch aus der geolo- 
gisch gleichartigen Überdeckung des Grundwasserstauers im Unter- 
suchungsgebiet verständlich. Nur in der Nähe größerer Ortschaften 
steigt der Nitrat- und Chloridgehalt der Grundwässer. Die Quellen- 
gebiete, welche die vom Verfasser untersuchten Kalktuffe beherbergen, 
liegen weitab von Ansiedlungen, weshalb mit gutem Grund eine Ver- 
änderung des Ionengehaltes der Wässer im erwähnten Sinne auch dort 
nicht anzunehmen ist, wo beweisende Analysen noch fehlen. 

Selbst wenn also aus einem kalziumbikarbonathaltigen Wasser die 
Fällung von CaCO, durch rein physikalisch-chemische Faktoren, oder 
durch solche in Kombination mit biologischen bewirkt wird, so ist doch 
bei gleichzeitiger Anwesenheit lebender Pflanzen wenigstens die Form 
des Kalzits phytogen bestimmt. Wir kommen also bezüglich des pflanz- 
lichen Kalzits zum gleichen Ergebnis wie JACCARD und Frey bei der 
Untersuchung pflanzlicher Kalziumoxalatformen (Jaccarp und FREY 
1928), nämlich, daß die Kristalle ‚gewissermaßen ein fixiertes (,,ver- 
steinertes‘‘) Abbild der spezifischen physikalisch-chemischen Verhält- 
nisse .... während der Ausscheidung darstellen“. 

Über die experimentelle Prüfung der Wechselbeziehung zwischen 
Chemismus des Milieus, selektiver Stoffaufnahme der Pflanze und Form 
des gefällten Kalziumkarbonates wird der Verfasser nach Ablauf der 
Versuche noch eingehend berichten. Hier seien nur noch die Ergebnisse 
der oben erwähnten VATERschen Untersuchungen mitgeteilt, deren Kennt- 
nis für die experimentelle Inangriffnahme des Problems unerläßlich ist: 

„Das Grundrhomboéder stellt die von Lösungsgenossen unbeeinflußte Form 
des aus kohlensaurer wäßriger Lösung von Kalziumkarbonat bei niederer Tem- 
peratur kristallisierenden Kalkspates dar. Das Auftreten anderweiter Formen 
unter im übrigen gleichen physikalischen Bedingungsverhältnissen wird durch 
Lösungsgenossen bedingt. Unter dem Einflusse verschiedener Entstehungs- 
bedingungen entwickeln sich im allgemeinen verschiedene Kristallisationen. Mit- 
unter führen jedoch verschiedene Entstehungsbedingungen zu gleichen Kristalli- 
sationen. Hieraus folgt als Umkehrung: eine Kristallisation von bestimmtem 
Habitus vermag sich unter dem Einflusse mehrerer voneinander verschiedener 
Entstehungsbedingungen zu bilden. Die einzelnen Lösungsgenossen üben je nach 
der Menge, in welcher sie zugegen sind, einen verschiedenen Einfluß auf die 
Kristallisation aus. Dieser Einfluß kann sowohl in einer Änderung der Kristallform 
mit gleichbleibendem oder geändertem Habitus als auch nur in einer Änderung des 
Habitus bestehen. Das Hinzukommen eines ferneren Lösungsgenossen vermag in 
besonderen Fällen eine ohne denselben auftretende Form an den nunmehr ent- 
stehenden Kristallen völlig auszuschließen.‘ 

Die Wechselbeziehung Pflanze-Kristall hat in unserem Falle nun 
nicht nur physiologisches Interesse, sondern besitzt auch sediment- 
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petrographische Bedeutung. Eine kaum untersuchte, jedoch nicht zu 
unterschatzende Eigenschaft kalkbildender Pflanzen ist das Festhaltungs- 
vermögen für Kristalle. Erst dieses führt zu einer Anreicherung phy- 
togenen Kalzits in strömendem Milieu (,,Tuffbäche‘“) und hiermit zur 
geologischen Bedeutung. In Siidbayern herrschen unter den bei pflanz- 
lichem EinfluB gebildeten Kalksedimenten folgende beiden Modifikationen 
vor. Der in stark strömenden Bächen gebildete ,,Kalktuff‘ besitzt eine 
hohe Druckfestigkeit (50—200 kg/qem), während die in kaum strömenden 
Wässern sedimentierten Alm- und Seekreidelager aus krümeliger Kalzit- 
substanz bestehen (Abb. 26), die sich leicht zwischen den Fingern 





Abb. 2a und b. a Kristallkörner aus einem Dünnschliff durch Kalktuff mit ausgeprägter 
Kornbildung; b kleine, lose zusammengefügte Kalkkörner einer Almablagerung. 


pulverartig zerreiben läßt. Die bei der Tuffbildung beteiligten Algen 
und Moose besitzen ein hohes Festhaltungsvermögen der extra- bzw. 
intracoenobial gebildeten Kalzitkristalle. So reihen sich z.B. in den 
Kolonien von Rivularia die Kristalle zu dichtgedrängten Verbänden 
an, was zur Ausbildung einer innigen Kornbindung führt. Die Korn- 
bindung in den Kolonien lebender Tuffbildner (z. B. den Rivularia- 
Polstern) ist jener im ‚fertigen‘ Kalktuff (Abb. 2a) schon weitgehend 
ähnlich. Deshalb besitzen die lebenden Lager vieler tuffbildender Algen 
eine so hohe Druckfestigkeit, die schon nahe an die Werte herankommt, 
welche von Jahrhunderte altem, längst trocken liegendem Süßwassertuff 
bekannt sind. Dank des hohen Kornbildungsvermögens können die 
pflanzlichen Kalktuffbildner in Strömungsschnellen und in Wasserfällen 
reißender Gebirgsbäche gedeihen. 

Die Alm- und Seekreidebildner dagegen „binden“ ihre Kalkkristalle 
kaum. Diese lagern meist nur leicht auf der Körperoberfläche (extra- 
coenobial), lösen sich bald nach ihrer Entstehung ab und gelangen aus 
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dem Einflußbereich ihrer Bildner. Sie zeigen daher in der Regel keine 
deutliche kristallographische Begrenzung und keine ausgeprägte gegen- 
seitige Bindung der Körner (Abb. 25). 
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(Aus dem Staatlichen Ozeanographischen Institut der UdSSR.) 


UBER DAS MINERALISCHE JOD IN MEERESALGEN. 


Von 
A. TROFIMOW. 


(Eingegangen am 20. September 1934.) 


Wir haben im Jahre 1982 an den im Weißen Meer von der Jod- 
expedition des Ozeanographischen Instituts der USSR. gesammelten 
Algenproben die Methode der potentiometrischen Titrierung der Jodide 
direkt an der Algenmasse durchgeprüft, die 5 Min. in Wasser gekocht 
war (l—2g trockene Algen + 50 ccm Wasser). Titriert wurde mit 
0,01-n-AgNO,-Lösung mit Silberelektrode. Mittels dieser Methode [Einzel- 
heiten in (15)], die sich als ausreichend bequem und präzis erwies (mög- 
licher Bestimmungsfehler etwa 1—2% der zu bestimmenden Größe), 
wurden in ungefähr 40 Proben das Gesamtjod im Aschenextrakt und 
die Jodide in dem gekochtem Algenbrei bestimmt (Tabelle 1). 

Alle Zahlen der Tabelle 1 betreffen Analyse von konservierten, nicht 
in frischem Zustande untersuchten Algenproben. Sie stimmen aber voll- 
kommen mit den auf frisches Material bezüglichen Angaben von KYLIN 
überein. Fast in allen Algenarten, die wir untersucht haben, lag die 
Hauptmenge des Jods als Jodid vor, was vollkommen in Einklang 
steht mit Kyzins Ergebnissen, der sie zu der ersten Gruppe des Typus 
der Laminarieae rechnet. 

Unseres Erachtens ist die potentiometrische Titrierung der Jodide 
an Präzision und Schnelligkeit allen anderen Bestimmungsarten über- 
legen. Sie ist auch besser als alle chemischen Methoden, mit denen eine 
Ausscheidung des freien Jods in die an Salzen und organischen Substanzen 
reiche Lösung verbunden ist. 

Der Hauptvorzug der potentiometrischen Methode besteht jedoch 
darin, daß man mit ihrer Hilfe annähernd die Konzentration der Jodide 
in lebenden Algen bestimmen kann, ohne daß dabei ein Lebensvorgang der 
Zelle gestört und mit Ausnahme vielleicht der silbernen Nadel ein Reagens 
in diese eingeführt wird. Soweit uns bekannt, ist eine solche quantitative 
Methode zur Bestimmung der J-Ionen in lebenden Geweben bisher nicht 
angewandt worden. Die einzige mikrochemische Bestimmungsmethode 
der Jodide in lebenden Zellen mittels Kresylblau, die von CHEMIN (4), 
MANGENOT (5), DANGEARD (6) und Ky Lin (7) verwendet wurde, kann 
mit der potentiometrischen bei weitem nicht konkurrieren, da sie nur 
auf einer qualitativen und dazu noch gegen Jodide sehr wenig empfind- 
lichen Reaktion beruht. So wird z. B. nach DANGEARD und KYLIN die 
Bildung der roten Kristalle des Jodids nur beobachtet, wenn der Gehalt 
des Jodids (KJ) in der Lösung nicht weniger als 0,5—1% beträgt. 
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Tabelle 1. Gesamt- und Mineraljod in den Algen des Weißen Meeres 
und der Murman-Küste (in g/kg absolutem trockenem Gewicht). 




















Ge- Mineral- 
Alge und Fundort a) sd ni Bemerkungen 
Desmarestia aculeata 
Sommer-Orlow-Leucht-| 
TREE 2,40 | 2 94,5 | Getrocknete Probe, Gesamtpflanze 
deinen - - - wh 4,65 | 4,15 | 89,5 ” PR „ 
Laminaria digitata 
Gorbul.-Leuchtturm |2,98 | 2,35 | 79 ve I a 
„ „ 2,80 | 2,33 | 83,0 29 Pr on 
EZ „ 3,76 3,40 90,5 ” ” LE] 
Schuschmuj-Insel . . | 4,67 | 3,85 | 82,5 aa ps Pr 
Tonkaja Osinka-Insel 2,73 2,62 96,0 CE ”„ ” 
” 9° », 2,57 2,19 85,5 LE . ’* 
Kola-Bai (Murman- 
ia 3,10 | 2,86 | 92,5 +4 éd és 
Laminaria saccharina 
Fichtenbucht . . . . | 3,57 | 3,27 | 91;5 | Getrocknete Probe, Blattlappen 
Kovda-Bucht . . . . | 3,45 | 2,73 79,0 pA >» Gesamt; ze 
Orlow-Leuchtturm. . | 2,50 | 2,29 | 91,5 3; ri à 
AP 2 4 2,50 | 2,37 95,0 | Mit Formal. konserv. Gesamtpflanz. 
Kutulda-Insel . . .|2,11 | 1,85 88,0 # 2 pi Ri 
Schuschmuj-Insel . . | 2,75 | 2,56 | 93,0 oa $ ‘i = 
Kusow-Insel = e's à 2,27 2,16 95,0 ” ” ” ” 
9° 9 ® ® e ® 1,95 1,87 95,5 > 3° ” „ 
Knjaschja Buchta . . | 4,24 | 3,90 | 92,0 | „ » F3 Blattlappen 
Ascophyllum nodosum 
Murman-K üste- 
Jokanga . . . . . 0,57 | 0,58 |(100) Getrocknete Probe 
Fucus inflatus 
Jokanga . . . . . . 0,30 | 0,18 | 61,5 |Feuchte Formalinkonservierung 
Fucus serratus « : 
Pongama-Bucht. . . | 0,54 | 0,36 | 67,0 „ ” 
Fucus vesiculosus 
Pongama-Bucht. . . | 0,38] 0,27 | 70,5 | Getrocknete Probe 
Kusokozkaja-Bucht . | 0,12 | 0,097} 81,0 9s ,, 
Alaria esculenta 
Schischgin-Insel. . . | 0,21 | 0,17 80,0 |Feuchte Konservierung 
Ptilota palmata 
Jokanga . . . . . . 4,00 | 2,78 68,8 | Getrocknete Probe 


Mittels dieser Methode wurde festgestellt (7), daß in vielen lebenden 
Zellen einiger Arten der Gattungen Desmarestia, Laminaria, Dictyosiphon 
die Konzentration der Jodide so hoch ist, daß man bei mikroskopischer 
Untersuchung deutlich eine Bildung charakteristischer roter Kristalle 
beobachten kann, so daß also die Konzentration der Jodide in den 
Zellen 0,5% nach CHEMIN und Kyrın und 0,05% nach MANGENOT 
übertrifft. Jedoch darf man eine solche Schätzung nicht als zuverlässig 
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betrachten, da die Bildung der Kristalle der Farbstoffjodide in den 
Zellen gleichzeitig von mehreren Faktoren abhängt. 

Die Grundaufgabe vorliegender Arbeit ist, die Anwendbarkeit der 
potentiometrischen Methode sowohl zum Studium der Jodidkonzentration 
in lebenden Pflanzen im Vergleich zu toten. Pflanzen als auch zur 
Bestimmung der Anderung der Menge der Jodide in Algen bei deren 
Absterben oder Gären (Siloierung) zu prüfen. 


1. Methodisches. 

Die potentiometrische Methode der J’-Bestimmung basiert darauf, 
daß eine Silberelektrode beim Eintauchen in eine jodidhaltige Lösung 
ein Potential erhält, dessen Größe unter allen übrigen gleichen Be- 
dingungen dem Logarithmus der Konzentration (genauer der Aktivität) 
der Jodionen der Lösung proportional ist. 

Vorläufige methodologische Versuche hatten gezeigt, daß verschiedene 
Silberelektroden, die in eine und dieselbe Jodidlösung eingetaucht 
werden, verschiedene Potentiale ergeben. Dasselbe gilt von den speziell 
zwecks Ermittlung eines zuverlässigen und stabilen Potentials bereiteten 
jodierten Silberelektroden, welche aus Platindraht hergestellt, durch 
galvanische Versilberung mit nachfolgender elektrolytischer Überdeckung 
mit einer AgCl-Schicht und chemischer Umwandlung dieser letzteren 
in AgJ durch Eintauchen in eine 0,1-n-KJ-Lösung hergestellt wurden. 
Bei den Versuchen mit lebenden Zellen konnten übrigens offenbar die 
jodierten Elektroden keine Vorzüge haben, da die AgJ-Schicht beim 
Einstechen in das Pflanzengewebe sowieso abgewischt werden mußte. 

Der Unterschied zwischen den Werten der Potentiale verschiedener 
Elektroden (zwei aus Silberdraht und drei aus versilbertem Platindraht) 
in ein und derselben Lösung (0,01-n-KJ usw.) erreichte die Größe bis zu 
10—15 Millivolt, was bei der nach dem Potentialwert berechneten Kon- 
zentration der Jodidionen einen Fehler von 45—80% bedeuten würde. 

Es zeigte sich aber, daß der mögliche Bestimmungsfehler sehr ver- 
ringert werden kann, da die Abweichungen der Potentiale infolge der 
Individualität der Elektroden von den letzteren bei verschiedenen Kon- 
zentrationen der Jodidlösung beibehalten werden. 

Wir führen unten die Potentiale an, die mit drei Elektroden (aus 
Silberdraht) in KJ-Lösungen von vier verschiedenen Konzentrationen 
in Meereswasser gemessen wurden (Tabelle 2). 


Tabelle 2. Potentiale der Ag-Elektrode (—) im Verhältnis zu einer 
gesättigten Kalomelelektrode (+) in Millivolt. 











Tempe- J-Konzentration in mg/l Ausgangs- 
ratur 1000 100 10 \ Meereswasser 
1. Elektrode — 241 — 182 — 125 — 72 — 
19° 2. Elektrode — 248 — — 133 — 79 —47 
— 250 — 191 — 132 — 78 + 
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Wir sehen hieraus, daß die Individualität der Ag-Elektrode sich bei 
tausendfacher Änderung der Jodidkonzentration fast unverändert erhält. 
Darauf weisen auch die Ergebnisse der potentiometrischen Titrierung 
des Algenmaterials gleichzeitig mit zwei Elektroden (Tabelle 3). 


Tabelle 3. Potentiale von zwei Ag-Elektroden bei der Elektrotitrierung 
des Algenmaterials (im Verhältnis zur gesättigten Kalomelelektrode). 


Menge der eingeführten 0,01-n-AgNO,-Lösung 
0,0 0,1 1,5 1,8 1,9 2,0 2,1 2,3 2,5 






































Potentialder Elek- 
e 1 E,. . |—165|—150|—131|—105|— 90| —46|+ 5] +24| +32 
Potential der Elek- 
trode 2E, . .|—172]—156|—137|—114|—98| —59|—15| + 10] + 25 
Unterschied E,—E, 7| 6 6| 9] sl 13} al 14] 7 


Diese Tabelle weist ebenfalls darauf hin, daB die individuellen Ab- 
weichungen des Elektrodenpotentials sich bei weitgehendem Variieren 
der Konzentration erhalten. Die Differenz E,—E, erreicht die Werte 
13—20 nur im Bereiche der Umbiegung der Titrationskurve, d.h. im 
Bereiche minimaler Jodidkonzentrationen (weniger als 1 mg pro 1 Liter) 
und überhaupt unkonstanter Werte der Jodpotentiale. 

Demzufolge haben wir zur genaueren Feststellung der Jodidkonzen- 
tration im Objekt das folgende Verfahren zur Bestimmung des Jod- 
potentials auf Silberelektrode angewandt: Unmittelbar vor oder nach 
der Bestimmung des Jodpotentials E, in den Geweben wurde das 
E,-Potential derselben Elektrode in einer Standard-Jodidlösung von 
0,01-n-KJ in Meereswasser gemessen. 

Der Unterschied dieser zwei Potentiale ist proportional dem Logarith- 
mus des Verhältnisses der Konzentration der Jodide im untersuchten 
Objekte (C,) und in dem „Standard“ (C,), d.h. 


nn bei der Temperatur 18°. 


In diesem Falle können wir die Werte C, und C, gleich den Konzen- 
trationen der Jodide setzen und nicht den Aktivitäten der J-Ionen, 
da die Größe der Salzionenbelastung sowohl in der Standardlösung 
(Meereswasser) als auch in den untersuchten Algenzellsäften ungefähr 
dieselbe und sehr bedeutend im Verhältnis zu der Konzentration der 
Jodide in ihnen ist. Folglich müssen die Aktivitätskoeffizienten der 
J-Ionen in beiden Elektrodensubstraten einander sehr nahe sein. 

Hieraus folgt 

gC= EE 2, oder p=2+ Er bei im. 


Hier bedeutet die Bezeichnung p,; (nach Analogie des Ausdrucks p,,) 
den negativen Logarithmus der Jodidkonzentration in dem untersuchten 
Objekte. 


| 
i 
| 
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Mittels dieser Bestimmungsmethode des Kontrollpotentials des Stan- 
dards kann man die Jodidkonzentration mit einem 0,05—0,1 p;, d.h. 
10—20% der Konzentration der Jodide C, nicht übersteigenden Fehler 
bestimmen. 

Freilich ist noch ein Umstand, der unkontrollierbare Potentialver- 
schiebungen und folglich Fehler bei der C,-Bestimmung herbeiführen 
kann, zu bedenken, nämlich der Einfluß der Redoxsysteme der Gewebe. 
Doch ist dieser allem Anscheine nach sehr unbedeutend, worauf z.B. 
die Tatsache hinweist, daß das Jodsilberpotential der Standarde sogar 
dann fast völlig unverändert bleibt (maximale Schwankungen 1—2 Milli- 
volt), wenn so aktive Reduktionsmittel wie Formalin oder NaHSO, (bis 
100mg je 100 cm) hinzugegeben werden. Die Zugabe von NaNO,, Mannit- 
kristallen, Laminarin und kleiner Mengen zerriebener Algen blieb ohne 
jeden Einfluß auf das Jodpotential. 

Die Jodpotentiale in den Algen wurden mit etwa 1 cm langen und etwa 
0,5 mm dicken und in Glas eingeschmolzenen versilberten Platinnadeln 
bestimmt. Frische Algenstücke wurden in eine große Schale mit Meeres- 
wasser gebracht, die mit der Kalomelelektrode (+) durch einen Heber 
mit gesättigtem KCl verbunden wurde. Die Silbernadel (—) wurde 
entweder im Falle zarter Thallome, wie z. B. Laminaria saccharina oder 
Alaria, unmittelbar in die Gewebe eingesteckt oder im Fall harter Thallome 
in das Stichloch einer Stahlnadel. Dem direkten Kontakt der Teile der 
Ag-Nadel mit dem Meereswasser wurde durch Abtrocknen der Stichstelle 
mit Filtrierpapier vorgebeugt. Die Verbindung zwischen den Silber- 
und Kalomelelektroden geschah somit durch die Gewebe und das Meeres- 
wasser. Die Kontrollbestimmungen der Spannung zwischen zwei Kalomel- 
elektroden, die durch Stücke des Algenthalloms und Meereswasser mit- 
einander verbunden sind, haben gezeigt, daß bei diesem Meßverfahren 
die Diffusionspotentiale in den Geweben im Bereiche von mehreren 
Millivolt (bis 5 mm) zusammenfallen können. Zur Ermittlung präziser 
p,-Bestimmungen ist folglich auch noch eine Kontrolle der Diffusions- 
potentiale notwendig. Doch ist die Verteilung der Jodide in den ver- 
schiedenen Teilen der Pflanze so verschieden, daß deshalb die Diffusions- 
korrektur unberücksichtigt bleiben konnte. 

Außer diesen Messungen der Jodpotentiale in den einzelnen lebenden 
Stücken frischer Thallome wurde auch die mittlere Jodidkonzentration 
sowohl nach dem Jodpotential als auch durch potentiometrisches Titrieren 
(nach vorhergehendem 5 Min. langem Kochen) bestimmt. Zu diesem 
letzten Zweck wurde die Pflanze mit einer Fleischhackmaschine zer- 
mahlen. Aus der Masse wurden auch Proben zur Bestimmung des 
Gesamtjods [Veraschung mit Pottasche und Kalk nach CHATIN und 
v. FELLENBERG (16)] entnommen. 





Uber das mineralische Jod in Meeresalgen. 61 


2. Hauptversuche. 

Das Material für unsere Arbeit bildeten die Algen der nächsten 
Umgebung der Murmanischen Biologischen Station (Murman - Küste, 
Kola-Golf). Die Bestimmungen wurden im Juni und Juli 1932 ausgeführt, 
also zu einer Zeit minimalen Jodgehalts in den Algen. Die abgerissenen 
Algen wurden entweder sofort analysiert, oder vorher im Aquarium 
aufbewahrt, oder auch an einem Schwimmer im Hafen befestigt. 

Tabelle 4 enthält die Ergebnisse. Für lebende Gewebe und gemahlene 
Mittelproben sind sie nach den Potentialen der ,,Silbernadeln“ berechnet. 
Die Tabelle zeigt die Schwankungen des p,-Wertes und der Jodid- 
konzentrationen (C;) in verschiedenen Teilen der Pflanzen. 

Es zeigt sich wieder, daß die Jodidkonzentrationen in den einzelnen 
Teilen des Thalloms (Phylloid, Cauloid, Konzeptakeln usw.) sehr ver- 


Tabelle 4. Jodidkonzentration in lebenden und frisch zermahlenen 
Algen. Berechnet ist nach den Werten der ,,Silberpotentiale“. 
(C, in Millimoll des Jods im Liter.) 

















Jodide in den lebenden | }iittgikenzentration 
Pflanze Geweben zermahlenen Pflanzen 
Ds Cy Ps CG; 
1. Fucus vesiculosus 
gag te ete Maa egg 4,0—4,1 | 0,09 —0,1 } 40 01 
2. Konzeptakeln ...... 4,0—4,3 | 0,05 —0,1 nu ? 
2. Alaria esculenta 
1. Phylloidmitte ...... 3,8—3,9 | 0,12 —0,16 fy vs 
2. Sporophylle . . . . . . . 3,6—4,0 | 0,1 —0,25 
3. Ascophyllum nodosum 
- Harte agli nae 3,3—3,5 | 0,3 —0,5 
2. Blasen der Cauloide . . . | 4,2—4,6 | 0,03 —0,06 3,35 0,45 
3. Konzeptakeln . . . . . . 5,1—5,3 | 0,005—0,009 
4. Laminaria saccharina 
1. Phylloidmitte ...... 3,4—3,6 | 0,25 —0,4 
2. Wachstumszone 3.7 0.2 
a) Stiche durch die Rinde | 2,8—3,2 | 0,8 —1,6 ’ ‘ 
b) Stiche in das Mark . . | 3,5—3,8 | 0,16 —0,3 
3. Cauloid 
a) Stiche durch die Rinde | 2.5—2,8 | 1,6 —3,0 } 31 08 
b) Stiche in das Mark . 3,4—3,6 | 0,25 —0,4 . 7 
5. Laminaria digitata 
1. Altes Phylloid. . . . . . 3,7 0,2 
2. Neues Phylloid (Mitte) . . | 4,0—4,4 | 0,04 —0,1 | 5,5 0,003 
3. Wachstumszone . . . . . 3,2—3,4 | 0,4 —0,6 
Chabal. "it Para .3t 2,9—3,5 | 0,3 —1,3 N 31 0.8 
Banni. émise, 64 3,1 0,8 = - 
6. E 1a dig steed, 
1. Wachstumszone 
a) Stiche durch die Rinde | 2,7—2,9 | 1,3 —2,0 } 6,0 0,00 
b) Stiche in das Mark . . | 3,1—3,4 | 0,4 —0,8 (Lamelle) . 
RONDS : d'a de. 7 10 2,8—3,4 | 0,4 —1,6 3,15 0,7 
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schieden sind. Sie ändern sich um mehrere Zehnerpotenzen, besonders 
in Ascophyllum und den Laminarien, wenn man mit den untersuchten 
Punkten (Stichen) an der Pflanze entlang rückt. Außerdem machen 
sich selbst bei Verwendung einer so groben Nadel, wie sie hier benutzt 
wurde (Durchmesser 0,5 mm), Unterschiede in den einzelnen anato- 
mischen Elementen der Gewebe deutlich bemerkbar: in den Zellen 
der Rinde ist die Jodidmenge mehrmals größer als im Mark der Lami- 
narienstiele 

In den alleräußersten Zellschichten ist die Bestimmung der Silber- 
nadelpotentiale leider nicht gelungen, die bei Versuchen mit Kresylblau 
Jodidkonzentrationen von: 0,5—1% gezeigt hatten (7). Als höchste 
(Mittel-) Konzentrationswerte ergaben sich mit unserer Nadel in Lami- 
narien 2—3 Millimol pro Liter, d.h. etwa 0,03—0,04% des Jodidjods 
oder maximal bis 0,05% KJ. Da der Durchmesser der Nadel fast 
hundertmal größer ist als der der Zellen von Laminaria digitata (etwa 
0,007 mm), konnten die äußeren Zellenschichten mit hoher Jodidkonzen- 
tration (KYLIN, 7) nur mit einem kleinen Teil der Elektrodenoberfläche 
in Berührung kommen!, so daß unsere Daten nur Mittelkonzentrationen 
für die lebenden Algengewebe darstellen. 

Wir können daher nur annehmen, daß, wenn die Mittelkonzentrationen 
in den einzelnen Partien des Thalloms der Laminarien z.B. 0,1 bis 
3 Millimol (0,001—0,04%) betragen, die „Mikrostrukturschwankungen“ 
in den einzelnen Zellen noch größer sein können, und somit sind Jodid- 
konzentrationen von 0,5% in den einzelnen Zellschichten sehr wohl 
möglich. Der Vorzug der angewandten Methode besteht offenbar darin, 
daß mit ihrer Hilfe nicht nur die obere Konzentrationsgrenze der Jodide, 
sondern auch die untere bestimmt und auch alle dazwischenliegenden 
Punkte quantitativ erfaßt werden können. 

Die zur Feststellung des Mittelwertes des Jodpotentials für die ganze 
Pflanze angewandte Methode des Zermahlens derselben ist, wie die 
Tabelle 4 zeigt, für Fucus und Ascophyllum zulässig, jedoch ergibt sie 
für Laminaria digitata (Blattlamelle) ein fast völliges Fehlen der Jodide, 
die somit beim Zermahlen verschwunden waren. Diese Erscheinung 
wurde in mehreren Fällen beobachtet; das Potential fiel im Laufe 
der ersten 1/,—3 Stunden nach dem Zermahlen sehr steil ab und blieb 
dann auf dem tiefen Niveau, das einer 10% norm. J-Konzentration 
entspricht, lange Zeit (1—2 Tage) stehen, bis starke Gärung eintrat. 

Die Ursachen dieser interessanten Erscheinung wurden nicht genau 
festgestellt. Wir haben hier entweder eine tatsächliche Liquidierung 
(chemische Bindung) des mineralischen Jods vor uns, infolge Vermengung 
mit verschiedenerlei Zellinhaltsstoffen; oder aber es ist dieses Ver- 


ı Für die potentiometrische Messung in lebenden Einzelzellen werden in letzter 
Zeit Pflanzen mit sehr großen Zellen [z. B. Valonia (OsTERHOUT, Damon, BLINKS 
u.a.)] gewählt. 
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schwinden der Jodide nur ein scheinbares und dadurch bedingt, daß 
beim Zermahlen der Algen ein sehr reichlicher Austritt zäher, klebriger 
Stoffe aus den Zellen (Fukoidin, Algin u. dgl.) stattfindet. Es ist wohl 
möglich, daß diese klebrigen Stoffe die Zellen oder deren Teile umhüllen 
und in dieser Weise die Diffusion der Jodionen aus den zermahlenen 
Zellen hemmen. Die frisch zermahlene Masse ist außerordentlich zäh 
und plastisch wie Gummi. 

Aus einer Mischung von frischgemahlenen Algen mit einer 0,01-n- 
KJ-Lösung (10 ccm auf 10g) verschwinden die Jodide nicht, und 
das große negative Jodpotential ist nach 1 Tag unverändert. Dies 
bedeutet, daß nur eine relativ kleine Jodidmenge verschwindet, die in 
der Alge selbst gewesen ist. Der von außen her eingetragene J-Überschuß 
bleibt unangegriffen. 

Beim Kochen dieser zermahlenen ‚‚odlosen‘‘ Masse werden die Jodide 
wieder frei und lassen sich leicht durch Silber abtitrieren. Demnach 
bewirkt das Kochen (gleich wie das Gären) zweierlei: 1. es zerstört 
das unstabile Jodid, einen organischen Komplex, der sich nach dem 
Zermahlen gebildet hat, und macht 2. die gummiartigen Wandhüllen 
der Zellen durchlässig. 

Diese interessante biochemische ‚Absorption‘ der Jodide durch zer- 
mahlene Gewebe tritt sehr deutlich bei Laminaria digitata, und zwar 
nur bei ihren Blattlamellen, in Erscheinung. Tabelle 4 zeigt, daß dasselbe, 
freilich nur schwach, auch für die Blattlamellen von Laminaria saccharina 
gilt, für alle anderen untersuchten Algenarten dagegen nicht. Ihr Auf- 
treten ist anscheinend an das Maß der Jodanhäufung in den einzelnen 
Algen gebunden. Man kann demnach den Gesamtgehalt an Jodiden 
in dem lebenden Phylloid nach dem Durchschnittspotential der zer- 
mahlenen Alge nicht genau bestimmen. 

In Tabelle 5 sind die Menge der Jodide in lebenden und getöteten 
Geweben und der Gesamtgehalt an Jod in der Pflanze gegenübergestellt, 
wobei in Spalte 5 für die Phylloide von Laminaria digitata und Laminaria 
saccharina (Spalte 4) das Mittel der Konzentrationen, wie sie in der 
lebenden Pflanze bei einzelnen Stichen festgestellt waren, genommen 
wurde, für die übrigen Pflanzen dagegen die Konzentration in der frisch 
zermahlenen Alge. 

Da, wie erwähnt, die Zahlen der Spalte 5 nach dem mittleren Jod- 
silberpotential berechnet sind und sich auf 1 kg des Feuchtgewichtes 
beziehen, können sie, da die Jodide nicht gleichmäßig in dem Algensaft 
verteilt sind, nur in grober Annäherung oder in der Größenordnung 
richtig sein. Immerhin sehen wir aus Tabelle 5, daß sie zu der durch 
Kochen in getöteten Geweben ermittelten Jodidmenge einigermaßen 
stimmen. Jedoch war diese stets in frischen Geweben (um 25—80%) 
kleiner als in den gekochten. Dies spricht dafür, daß in lebenden 
Geweben, besonders in den Phylloiden der Laminarien, die Jodide 
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Tabelle 5. Gehalt an Jodiden und Gesamtjod in lebenden und getöteten 
Geweben der Algen. 











Jodidjod d 
Verhältni Gesamtjod po ty at m — 
Pflanze Frisch- zu 
iz s Je x = Je ke im frischen| nach dem 
gewich Trocken- | Frisch- Material | Kochen 
gewichtes | gewichtes 
1. Fucus vesiculosus . . . . 5,95 0,21 0,035 0,011 0,032 
2. Ascophyllum nodosum . . 6,30 0,57 0,091 0,047 0,080 
3. Laminaria saccharina 
9.6., 6 Exemplare . . . . 7,90 2,45 0,31 0,22 0,31 
4. dt hd . 
4.7., 2 Exemplare 
1. Phylloide . . . . . . . 7,15 2,02 0,285 0,08 0,258 
2. Cauloide . . . . . . . 11,5 2,13 0,19 0,10 0,140 
5. Laminaria 
27.6., 1 sporentra- 
ge 
7 ONCE 6,05 1,54 0,245 0,04 0,17 
fea cane  : — 7,65 1,70 0,222 0,09 0,112 
6. Laminaria digitata. 29.6 
ee ee ee - 7,20 1,80 0,250 0,06 0,13 
Gatiel 252463 gs 9,45 4,45 0,470 0,08 0,15 

















anscheinend in beträchtlichem Ausmaße chemisch oder wahrscheinlicher 
adsorptiv mit Stoffen verbunden sind, die beim Kochen zerstört oder 
mindestens physikalisch verändert (denaturiert) werden. 

Ferner sieht man, daß die Menge der Jodide in den untersuchten 
lebenden Pflanzen nicht unter 15—20% des Gesamtjods, in der Mehr- 
zahl der Fälle aber bedeutend mehr (bis 70%) beträgt. 


3. Veränderungen bei der Gärung. 


In mehreren durch eine Fleischhackmaschine getriebenen frischen 
Algenproben wurde der Einfluß der Gärung auf das Verhalten des 
Jodidjods in der zermahlenen Masse verfolgt. Hierfür wurden die zer- 
mahlenen Proben mehrere (bis 13) Tage in zugedeckten Gefäßen stehen- 
gelassen und während dieser Zeit in ihnen das Jodidjod nach zweierlei 
Verfahren bestimmt: 1. nach dem Jodsilberpotential der in die Masse, 
so wie sie ist, eingetauchten Elektrode, und 2. durch potentiometrisches 
Titrieren des Jods nach 3 Min. langem Kochen aliquoter Teile dieser 
Masse in Wasser. Außerdem wurde zur Charakterisierung des Gärungs- 
vorganges der py-Wert der frisch zermahlenen und der gärenden Alge 
bestimmt, und zwar: 1. mit der Chinhydronelektrode (p,H) und 2. mit 
der Hydrochinhydronelektrode (p,H), die Hydrochinon und Chinhydron 
in überschüssiger Menge enthielt. Der Unterschied zwischen den nach 
diesen beiden Methoden bestimmten py-Werten ist die Funktion der 
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Zerlegung des Chinhydrons durch das untersuchte Substrat und gibt 
das Maß seiner Redoxaktivität an (15). 

Tabelle 6 zeigt die Ergebnisse mehrerer Versuche, wobei das Jodidjod 
der Spalten 3 und 4 durch potentiometrische Jodtitration des Jods in 
aliquoten Mengen nach dem Kochen in Wasser bestimmt wurde. Die 
technologisch interessanten Zahlen zeigen, daß die Ausscheidung des 
Jodidjods in diesem Falle beim Gären der Algen zunächst anwachsen 
kann, um dann aber langsam abzunehmen. 











Tabelle 6. 
Umwandlung der Jodformen in zermahlenen Algen beim Gären. 
Jodidjod nach Jodidjod H 
Tage dem Kochen ohne Kochen | „+ mit | mit’ der 
en dem [ke des | in % des le 200 brdven-] coin 
= ” | Gesamt- J ~ jelektrode] hydron- 
mahlen ce P ir + À 
1. Laminaria saccharina 0 0,26 91 3,7 0,022 6,3 6,1 
Phylloide 4 0,285 | 100 | 2,75 | 0,20 5,3 5,2 
2. Laminaria digitata 0 0,17 70 | 5,5 | 0,00 6,25 5,9 
27.6. Phylloide 3 0,20 83 2,9 0,14 5,32 5,2 
8 0,16 66 2,8 0,16 5,0 5,1 
13 0,15 61 3,1 0,08 — — 
3. Laminaria digitata 0 0,13 52 | 6,0 | 0,000 — — 
29. 6. Phylloide 1 0,125 50 | 6,0 | 0,000 | 6,15 6,0 
6 0,11 45 4,3 0,006 5,55 5,6 
11 0,105 42 | 3,0 | 0,11 u = 
4. Laminaria digi 0 0,15 32 | 3,1 | 0,09 6,2 6,05 
29.6. Cauloide 6 0,165 35 2,9 7,45 8,45 80 























Die Zahlen der Spalten 5 und 6 wurden direkt auf Grund des Jod- 
silberpotentials der zermahlenen Masse erhalten und zeigen, daß mit fort- 
schreitender Gärung, d. h. also mit der Zerstörung der Stoffe der lebenden 
Algenzelle, die durch diese gebundenen Jodide befreit werden. Ihre 
Menge wächst im Substrat sehr an, und nach 8—10 Gärtagen befindet 
sich das gesamte Jodid, das beim Kochen überhaupt frei werden kann, 
bereits restlos in dem ungekochten Substrat. Wir sehen somit, daß bei 
der Gärung der Laminarien (Phylloide von Laminaria digitata) gleich- 
zeitig eine relativ schnelle Zerstörung der sehr labilen Jodverbindungen, 
die sich beim Zermahlen des frischen Gewebes gebildet haben, und eine 
langsame Umwandlung der Jodide in beständigere nicht jodidartige 
Verbindungen, die durch Kochen nicht zerstört werden können, vor 
sich gehen. Diese Schlußfolgerung trifft selbstverständlich nur für die 
untersuchten relativ kurzen Gärzeiten zu. 

Tabelle 6 zeigt auch, daß die Gärung der Cauloide und der Phylloide 
von Laminaria digitata wesensverschieden ist. Während die Gärung 
der letzteren (auch bei Ascophyllum, Fucus) unter Ansäuerung des 


Planta Ba. 23. 5 
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Mediums und Schwächung der reduzierenden Aktivität vor sich geht, 
ist die der Laminaria-Cauloide mit einer starken Anlaugung des Substrats 
und Anwachsen seiner Reduktionsaktivität verbunden. 

Diese durch wiederholte Versuche bestätigten Unterschiede sind leicht 
zu erklären, wenn man die Eigentümlichkeit der mineralischen Zusammen- 
setzung der Laminaria-Cauloide in Rücksicht zieht. Nach Sunzsson (14) 
reagieren diese mit Diphenylamin stark auf Nitrate (in einer Probe von 
Laminaria digitata wurden 4,25% NaNO, im Trockenmaterial befunden), 
während die Phylloide negativ und nur in der Wachstumszone schwach 
reagieren. Alle übrigen braunen Algen enthalten nach NaTHAnsorn (1), 
Kyım (2) und Sunzsson (14) nur ganz geringe Nitratmengen. 

Infolgedessen bewirkt die mit einer Denitrifikation verbundene Gärung 
der Laminaria-Cauloide eine starke Anlaugung (Liquidierung des NO,- 
Anions). Die Nitrate gehen dabei zunächst in Nitrite über, welche die 
Jodausscheidung bei der Ansäuerung der Algenextrakte bewirken, wie 
in seiner letzten Arbeit Kyıım sehr elegant bewiesen hat. So sind die 
Nitrite jener rätselhafte jodfreimachende Faktor, der von vielen 
Forschern (5, 8, 9, 10) in neuerer Zeit untersucht wurde. 

In unseren Versuchen, die wir mit trockenem Material von Laminaria 
digitata und Laminaria saccharina durchgeführt haben, trat in einem 
2—3 Tage alten Wasserinfus zermahlener Cauloide (und auch der Phylloide) 
eine sehr starke Reaktion auf Nitrite mit dem Reagens von GRIESS (im 
Überschuß) in Erscheinung; gleichzeitig bewirkte die Ansäuerung des 
Extraktes die Ausscheidung von freiem Jod. Das Reagens von GRIESS 
reagierte dabei in der Hauptsache mit überschüssigen Nitriten, die nach 
der Oxydation der Jodide zurückbleiben. Bei gutem Luftzutritt (Versuch 
in ERLENMEYER-Kolben) zu den Infusen verschwanden sowohl die Reak- 
tion von GRIESS als auch die Jodausscheidung gleichzeitig nach 10 bis 
15 Versuchstagen. Bei schlechter Lüftung (Versuch in Probiergläschen) 
erhalten sich die Nitrite sehr lange Zeit. 


Ausscheidung von freiem Jod durch Laminarien. 
Im Sommer 1932 wurde gleichzeitig mit obigen Arbeiten über die 
Jodidbestimmung in lebenden Algen noch eine Reihe Versuche zur 
Aufklärung der sog. „Jodverflüchtigung‘ bei den Laminaria-Arten in 
der Umgebung der Murmanischen Biologischen Station angestellt. Wie 
bereits erwähnt (15), haben wir 1931 im Weißen Meere diese Erscheinung, 
die besonders von DANGEARD eingehend beschrieben und von Kyııs (11) 
ebenfalls untersucht worden ist, nicht beobachten können. Im Juli 1932, 
ebenso wie im Jahre 1931, reagierten die Algen (Laminarien) der nächsten 
Umgebung der Station (Pala Guba, Tschischewsky - Leuchtturm) unter 
keinen Umständen mit Stärke auf freies Jod. 
Jedoch hatten Versuche, die auf weiter vom Hafen entfernten, freien, 
der Brandung ausgesetzten Stellen angestellt wurden, ein ganz anderes 
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Ergebnis. So beobachteten wir z. B. im Laufe von 2 Tagen, Mitte Juli, 
auf der Insel Sedlowaty (am Eingang in den Kola-Golf, 2—3 km von 
der Station), an der großen Mehrzahl der Exemplare von Laminaria 
digitata, welche mit einer ,,Chanza“! an der Küste dieser Insel heraus- 
gezogen wurden, das deutliche Bild der Ausscheidung von freiem Jod 
durch die Oberfläche sowohl in süßes als auch in salziges Meereswasser 
hinein zeigten. 

Diese Jodausscheidung war sehr effektvoll bei folgender Versuchs- 
anstellung: kleine, frisch herausgeschnittene Stiicke der Algen wurden 
in ein Probierglas mit etwa 5 ccm Wasser (süßes oder Meereswasser) 
gebracht, mit Zugabe von mehreren Tropfen einer 1% Stärkelösung; 
bei ruhiger (schräger) Lage des Prüfglases färbte sich schon nach einigen 
Minuten eine dünne, unmittelbar an die Algen grenzende Wasserschicht 
intensiv blau. Diese blaue Schicht fließt längs der Oberfläche der Pflanze 
auf den Boden des Priifglases. Diese Bläuung ist besonders gut zu 
beobachten, wenn man in der Längsrichtung der Oberfläche des unter- 
suchten Stückes blickt. . 

Diese Reaktion trat besonders deutlich bei der Mehrzahl der Exem- 
plare von Laminaria digitata in Erscheinung, die aus einer Tiefe von 
1—2 m zur Zeit der Ebbe heraufgeholt waren. Junge, 20—30 cm lange 
Pflanzen schieden ebenfalls freies Jod aus, doch nicht aus allen Teilen, 
sondern nur aus den an Jodidjod reichsten, d.h. aus den Cauloiden, 
aus der Wachstumszone und den angrenzenden Phylloidteilen?. 

Bei Exemplaren von Laminaria digitata, die über dem Niveau der 
Ebbe wuchsen, in den sog. „Steinbädern‘“, wurde dagegen keine Aus- 
scheidung von freiem Jod beobachtet. Es ist auch nicht gelungen, eine 
solche bei Laminaria saccharina festzustellen, welche ziemlich schnell 
ein braunes Pigment in Wasser abgibt. 

Welches sind nun die Ursachen, daß an so nahe liegenden Stellen 
des gleichen Gebietes entweder überhaupt keine (Pala Guba, Tschi- 
schewsky-Leuchtturm) oder eine sehr deutliche Jodausscheidung (Insel 
Sedlowaty) stattfindet? Dieser Gegensatz ist nicht weniger interessant 
als derjenige in den einschlägigen Angaben der bisherigen Literatur. 

So hat DANGEARD (5) vielfach eine deutliche Jodausscheidung an der West- 
küste Frankreichs (auch in Island, Jan-Mayen und Grönland) beobachtet und in 
einer Reihe seiner Arbeiten eingehend beschrieben. Kyzın (11) dagegen, der seine 
Versuche an der Westküste Schwedens anstellte (Biostation in Christenberg), hat 
keine Jodausscheidung durch Laminarien unter normalen Bedingungen feststellen 
können. SUNESSON (13) hat sowohl an der französischen (Biostation in Roscoff) 

1 Eiserner Haken mit zwei Enden, der in Japan zum Auffangen der Algen 


angewandt wird. 

2 Parallel wurde auch die Ausscheidung des Jodidjods in gleicher Weise unter- 
sucht: Stückchen der frischen Alge werden in nitrithaltiges angesäuertes Wasser 
gebracht, in welches auch Stärke eingeführt ist. Bei den Versuchen mit Cauloiden 
und der Wachstumzone wird gewöhnlich ein starkes Auftreten blauer Strahlen 
aus einzelnen Punkten der Rinde beobachtet. 


5* 
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wie an der schwedischen Küste (Christenberg) beobachtet. Er bestätigt beide 
widersprechenden Ergebnisse. In Schweden wird keine „Jodverflüchtigung‘‘ beob- 
achtet, an den Küsten Frankreichs kann sie dagegen leicht festgestellt werden. 
Ky my meint, die Ausscheidung des Jods sei aufs engste mit einer Veränderung 
der Durchlässigkeit der Epidermis für Jodide verbunden. Freies Jod ist in den 
Algenzellen nicht vorhanden: die Zellen enthalten Jodide, deren Konzentration 
im Gleichgewicht ist mit deren Konzentration und derjenigen anderer Salze in 
der äußeren umspülenden Lösung. Bei vorhandenem Gleichgewichte treten die 
Jodide aus der Zelle nicht aus, wohl aber wird bei Veränderung der äußeren Lösung, 
z. B. infolge Versüßung, Änderung der Temperatur oder der Reaktionen des äußeren 
Mediums (Ansäuerung) das Gleichgewicht verschoben, so daß ein Teil der Jodide 
dabei aus der Zelle durch die oberflächlichen Schichten der Epidermis heraustritt 
und so in die äußere Lösung gelangt. Nun enthalten, wie KYLIN (11) bewiesen hat, 
die äußeren Epidermalwände der Zellen spezielle Oxydasen, unter deren Mitwirkung 
das ausgeschiedene Jodid durch den Luftsauerstoff oxydiert und freies Jod 
abgespalten wird. Wir sehen somit, daß zur Ausscheidung des freien Jods durch 
die Alge vor allem eine Veränderung der äußeren Lösung im Sinne einer Ver- 
ringerung des Salzgehaltes oder steigender Temperatur notwendig ist. Eine solche 
Veränderung der natürlichen Bedingungen, des hydrostatischen Druckes speziell, 
kann bei Ebbe stattfinden. 

Infolgedessen bringt Kyıım (11), und nach ihm auch Sunesson, 
die Intensität der Jodabspaltung mit der Amplitude der Ebbe-Flut- 
Schwankungen in Verbindung: je größer diese Amplitude, um so schroffer 
müssen die Änderungen in dem umgebenden Wasser und folglich auch 
um so stärker muß die Jodausscheidung bei Ebbe und um so stärker 
muß offenbar auch die Jodabsorption aus dem Meereswasser während der 
Flut sein. 

Somit erklärt man (Kyıın, SUNESSON) durch den Unterschied des 
Höhenstandes der Flut-Ebbe-Wellen die Tatsache, daß in manchen 
Gebieten (freie Ozeanküsten mit großen Schwankungen des Flut-Ebbe- 
Niveaus) die Ausscheidung von freiem Jod aus Laminarien bei Ebben 
deutlich zu beobachten ist, während an anderen Stellen, wie z.B. an 
den Küsten Schwedens und des Weißen Meeres, mit kleinen Schwankungs- 
amplituden des Höhenstandes, eine Jodausscheidung nicht zu bemerken, 


d.h. nur sehr geringfügig ist. 

Jedoch kann man auf Grund der auf der Insel Sedlowaty angestellten 
Versuche behaupten, daß sogar in einem und demselben Gebiet, wo die 
Flut-Ebbe-Schwankungen dieselben und groß genug sind (bis zu 12 Fuß), 
die Algen sich an den einzelnen Punkten der Küste ganz verschieden 
verhalten. Es ist klar, daß man in diesem Fall die äußeren Ursachen wohl 
in dem Unterschied des Gradienten der Veränderung des Salzgehaltes 
oder der Temperatur in der oberen Wasserschicht suchen darf. Vielleicht 
ist es möglich, daß bei der Insel Sedlowaty, die seitwärts von der Küste 
am Ausgang des Kola-Golfes ins Meer liegt, dieser Gradient bedeutend 
größer ist als am Eingang in die Pala Guba. Dann wird ein und 
dasselbe Sinken des Niveaus zur Zeit der Ebbe im ersten Fall stärkere 
Veränderungen des Mediums herbeiführen als im zweiten. 
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Doch ist auch ein Einfluß innerer Ursachen möglich, und namentlich 
ein Unterschied in der Aktivität der Jodidoxydasen der Laminarien, 
je nachdem, ob sie an freien, der Brandung ausgesetzten Stellen wachsen 
oder in geschützten Buchten. 

Zugunsten dieser Annahme sprechen z. B. folgende Beobachtungen: 
Wenn man ein Cauloidstück einer frischen Laminaria digitata in ein 
Reagensglas mit süßem Wasser bringt, so diffundieren die Jodide aus 
den Zellen der Cauloidrinde und lassen sich nach einigen Minuten in 
der äußeren Lösung mittels HNO, und Stärke leicht bestimmen. Diese 
Ausscheidung der Jodide in süßes Wasser aus den Cauloiden (und auch 
den Terminalknospen) der Laminarien wurde überall und bei allen unter- 
suchten Exemplaren beobachtet und kann somit als eine allgemeine, 
für die Laminarien charakteristische Erscheinung betrachtet werden, 
die von ihrem Standort unabhängig ist. 

Jedoch tritt eine merkliche Abspaltung des freien Jods aus den von 
den Pflanzen ausgeschiedenen Jodiden, wie wir gesehen haben, längst 
nicht in allen Fällen in Erscheinung, es zeigt sich vielmehr, daß dieser 
Oxydationsvorgang von dem Standort der Pflanze abhängig ist. 

Selbstverständlich schwankt die Intensität der Jodidausscheidung 
sehr mit der Menge der Jodide, die in dem untersuchten Exemplar 
anwesend sind; diejenigen Exemplare, welche freies Jod ausscheiden, 
zeigen gleichzeitig auch die reichlichste Ausscheidung von Jodiden in 
süßes Wasser. 

Dennoch weisen die oben beschriebenen Beobachtungen auf die 
Möglichkeit einer erhöhten Aktivität der oxydierenden Fermente in jenen 
Laminarien hin, welche an freieren Stellen mit größerer Beweglichkeit 
des umgebenden Wassers wachsen (Brandung, Flut-Ebbe). Je höher 
die Aktivität der Jödidoxydasen, ein um so größerer Teil der aus den 
Zellen heraustretenden Jodide muß oxydiert werden, und um so leichter 
kann folglich die Ausscheidung des freien Jods beobachtet werden. 


Zusammenfassung. 

1. Durch Bestimmung des Potentials der Silbernadel, die in die 
Gewebe der Algen eingeführt wird, wurde die Konzentration der Jodide 
in den verschiedenen Teilen lebender Algen festgestellt. 

2. Die Verteilung der Jodide in der lebenden Pflanze ist sehr ungleich- 
mäßig. Es wurden Schwankungen ihrer Konzentration bei Laminaria 
digitata von 0,04—2,0, bei Laminaria saccharina von 0,2—3,0 Millimol 
je 1 Liter festgestellt. Bei Ascophyllum nodosum schwankten die Konzen- 
trationen der J-Ionen in den verschiedenen Teilen der Pflanze von 
0,005—0,5 millinormal. 

3. Frisch gesammelte Algenproben enthielten nach dem Kochen in 
Wasser 32—100% des gesamten Jods in Form von Jodiden. 
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4. Beim Zermahlen der Phylloidlamellen von Laminaria digitata wurde 
ein Verschwinden der Jodide verzeichnet, das mit einer Ausscheidung 
zäher gummiartiger Substanzen aus den Zellhüllen in Verbindung steht. 

5. Beim Gären (Siloieren) der Algen findet einerseits ein relativ 
schneller Zerfall der labilen, beim Zermahlen der Algen entstehenden 
Jodverbindungen statt und andererseits eine langsame Veränderung der 
Gesamtmenge der Jodide, die nach dem Kochen der Proben vorhanden 
war. Eine längere Gärung ist für die Erreichung maximaler Jodid- 
ausscheidung offenbar nicht vorteilhaft. 

6. Es wird auf das spezifische Wesen der Gärung der Laminaria- 
Stengel, welches mit einer Reduktion der in ihnen vorhandenen Nitrate 
in Verbindung ist, hingewiesen. 

7. Es werden Versuche über die Ausscheidung von freiem Jod durch 
die Laminarien in der Umgebung der Biologischen Station von Murmansk 
beschrieben. Eine solche Ausscheidung konnte in ausgezeichneter Weise 
im Monat Juli in der „Mündung“ des Kola-Golfes bei der Insel Sedlowaty 
beobachtet werden, dagegen nicht an geschützten Stellen. 
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ÜBER DIE ASSIMILATIONSTÄTIGKEIT UND DAS WACHSTUM 
VON FICARIA VERNA. 
Von 
Franz MUDRACK. 
Mit 14 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 30. September 1934.) 


Einleitung. 

Ranunculus Ficaria L. (= Ficaria ranunculoides Rota = Ficaria 
verna Hups. = Ficaria polypetala GiLıe.) ist einer der typischen Ver- 
treter unserer Frühjahrspflanzen. Fluß- und Bachufer, feuchte Wiesen, 
lichte Gebüsche und Hecken sind bevorzugte Standorte; in Kulturen 
zuweilen die sog. Baumscheiben, die trotz häufiger Umarbeitung die 
Entwicklung der Pflanze zulassen. 

Die Biutezeit fällt im wesentlichen vor den Eintritt der dichteren 
Belaubung der Holzgewächse. Mit der Belaubung und dem durch sie 
an schattigen Standorten bedingten Lichtentzug ist der erste Teil der 
Entwicklung abgeschlossen. 

Die zweite Phase, die der Reproduktion, wird an offenen Standorten 
rascher absolviert als an schattigen. Nur an ersteren beobachtet man 
Samenansatz bei der Pflanze, in der Hauptsache vermehrt sich Ficaria 
durch die bekannten Bulbillen, die, durch Regengüsse verschwemmt, ein 
ausgezeichnetes Verbreitungsmittel darstellen. 

In den ersten Tagen des Juni ist im allgemeinen die Pflanze wieder 
von der Erdoberfläche verschwunden, ihre mit Reservestoffen ange- 
reicherten Knollen bleiben zurück ; sie sind in Ruhe. — Erst der Eintritt 
tieferer Temperaturen im Herbst löst eine neue Entwicklungsperiode aus. 

Die Entwicklung der Ficaria ist somit auf die kühlere Jahreszeit 
beschränkt. Hieraus ergeben sich ebenso wie aus dem charakteristischen 
Rhythmus der Vegetationsphasen zahlreiche Fragen, die denn auch 
viele Botaniker veranlaßt haben, sich mit der Pflanze zu beschäftigen. 

IrmiscH hat im Jahre 1854 die Morphologie von Ranunculus Ficaria 
eingehend beschrieben und die Periodik geschildert. Physiologische Fragen 
hat er indessen nicht erörtert. KLEBs (1903) hat die Frage der Ruheperiode 
bei Ficaria kurz gestreift. Es gelang ihm, die Knollen zur Entwicklung 
zu bringen, indem er sie Mitte September warm und hell kultivierte. 
Sie begannen sofort zu treiben und bildeten später im Warmhaus 
ihre Triebe aus, die im Februar ihre höchste Entwicklung erreichten. 

Weitere Beiträge hat HUBERT WINKLER in seinen Bausteinen zur 
Monographie von Ficaria verna (1925—1930) gegeben. 


1 Dissertation der Philosophischen Fakultät Würzburg. 
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Seine erste Arbeit (1925), die sich mit der Ruheperiode, besonders 
der Bulbillen, d.h. in den Blattachseln gebildeten Knöllchen beschäftigt, 
war eine Feststellung der Tatsache, daß die Ruhe der vegetativen Organe 
in den ersten Wochen nach dem Absterben der Ficaria durch Treibmittel 
(Äther, Chloroform, Traubenzuckerlösung, Magnesiumchlorid, Ameisen- 
säure, Tabakrauch, Höhensonne, Röntgenstrahlen und Abkühlung) nicht 
aufgehoben werden kann. Die späteren Versuche im August und Sep- 
tember (also nun schon gegen Ende der Ruheperiode) ergaben schwan- 
kende Keimprozente. HUBERT WiınkLer (1925, S.230) glaubt, daß 
„die Ruhe der Knöllchen nach ihrem individuellen Verhalten ungleich 
verschieden ist“. Die bodenständigen Knollen (Mutterknolle mit Tochter- 
knollen) sollen früher — auch im Freien — zur Keimung kommen als 
die sog. Axillarknollen. Eigenartig ist, daß Huserr Wınkrer (1925) 
durch Abkühlung (in einem ,,Frigolo‘-Kiihlapparat bei etwa 0—1°C) 
die geringsten Keimprozente — teilweise starke Schädigungen der 
Knospe — bekam, während bei meinen Versuchen sich tiefe Temperatur 
als ganz vorzüglicher Treibfaktor erwies (s. S. 91). 

DosräL (1927) ist es gelungen, an Pflanzen, die am 20. Januar 1927 
aus der freien Natur in einen Raum von 21° (konstante Temperatur) ge- 
bracht wurden, interessante morphologische Umwandlungen zu erzielen. 
Fadenförmige Nebenwurzeln bildeten am terminalen Ende knollenartige 
Verdickungen und Anschwellungen. Die Gründe für die Umwandlung 
der Wurzel zum Knöllchen sieht DosrTAL (1927, S.386) in einer ,,bei den 
Kulturbedingungen des elektrischen Lichtraumes übergroßen Anreiche- 
rung von Assimilationsprodukten und stark gesteigerter Transpiration, 
die nicht nur auf das Längenwachstum der Wurzeln, sondern auch auf 
dasjenige der normalen Knöllchenanlagen hemmend einwirken.“ 

Zahlreiche andere Erscheinungen im Leben der Ficaria sind von 
verschiedenen Autoren beobachtet und gedeutet worden. Samen- 
keimung, Blattentwicklung, das Überwiegen der vegetativen Vermeh- 
rung gegenüber der Fortpflanzung durch Samen und anderes, das zu 
meinen Untersuchungen in keiner direkten Beziehung steht. 

Bei all den Arbeiten früherer Autoren fehlen Angaben über den 
Kohlenstoffhaushalt und die Assimilationstätigkeit der Ficaria. Uber 
den Kohlehydratstoffwechsel immergrüner Pflanzen und krautiger 
Sommerpflanzen sind wir durch die Untersuchungen der v. GUTTENBERG- 
schen Schule (v. GUTTENBERG, 1927, 1931; Preısıng, 1930) und Kostyt- 
scHEW und Mitarbeiter (1928) unterrichtet. Dagegen fehlen solche 
Untersuchungen für den verbreiteten Typus der winter- und frühjahrs- 
grünen Pflanzen, für welche wir in Ficaria verna einen sehr charak- 
teristischen Vertreter besitzen. Es schien mir deshalb von allgemeinem 
Interesse, den Kohlenstoffhaushalt einer solchen Pflanze zu unter- 
suchen; ich hoffe damit einen kleinen Beitrag zum weiteren Verständnis 
der Assimilationstätigkeit der Ficaria bringen zu können. 
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Dann suchte ich zur Klärung der Frage der Rhythmik auf einige 
Anpassungen hinzuweisen, die im Zusammenhang mit den tiefen Tem- 
peraturen der Hauptvegetationszeit der Pflanzen stehen und einige 
periodische Erscheinungen aus den wechselnden Einfliissen der umgeben- 
den Faktoren zu erklären. 


A. Die Assimilationstätigkeit. 
I. Methoden. 


Die quantitative Erfassung der Assimilate begegnet unter den natürlichen 
Verhältnissen bekanntlich großen Schwierigkeiten. Von den beiden Methoden, 
der gasanalytischen und gewichtsanalytischen, die ich in Erwägung zog, schien 
mir die erstere wenig geeignet, da dem Blatt durch Einführen in die Glaskammer 
unnatürliche Bedingungen aufgezwungen werden. v. GUTTENBERG (1927, S. 752) 
zeigte, daß unter solchem Verschluß sich Licht-, Feuchtigkeits- und besonders 
Temperaturverhältnisse weitgehend ändern können, und daß bei der großen Emp- 
findlichkeit, die die Spaltöffnungen gegenüber Schwankungen dieser Faktoren 
zeigen, „die Assimilationsgröße in hohem Maße beeinflußt wird“. 

Aus diesen Gründen gab ich der gewichtsanalytischen Bestimmung den Vorzug. 
Bei Vorversuchen im Winter 1931/32 an Bellis und Isatis, die sich im botanischen 
Garten oder in der näheren Umgebung Würzburgs reichlich vorfanden, gelangten 
ganze Blätter zur Verwendung. Um die durch die verschiedenartige Ausbildung 
(Dicke, Alter) der Blätter hervorgerufenen Fehler möglichst auszuschalten, mußte 
mit einer großen Anzahl ausgesuchter gleichartiger Blätter gearbeitet werden. 
Die Assimilationsgröße wurde in 2stündigen Intervallen als Differenz der Trocken- 
gewichte bestimmt und auf die Blattfläche (1 qdm) bezogen. Diese Methode hatte 
sich wohl als brauchbar erwiesen, war jedoch für Serienunter ngen wenig 
geeignet. 

Ich entschloß mich daher, in Anlehnung an die Blatthälftenmethode von 
Sacus, Proben von gleichen Flächen durch Ausstanzen zu gewinnen. Dazu 
benutzte ich eine dauerhafte genau ausgeschliffene Lochzange, die Blattflächen von 
0,42262 qem lieferte (gewichtsmäßig aus 100 Papierstanzflächen bestimmt). Die 
Stanze konnte bei der Kleinheit der Ficaria-Blätter nicht größer gewählt werden. 
Zu Beginn der Trock ichtsbesti wurden nun an 20 Ficaria-Blättern, 
die im botanischen Garten. unter Gebüsch oder im Rasen des ,,Systems‘* wachsen, 
aus je einer Blatthälfte eine Stanze genommen. Dabei war darauf zu achten, daß 
nicht größere Blattnerven in die Stanzfläche gelangten. Die Ränder der Stanz- 
flächen waren völlig glatt. Diese Proben wurden dann rasch über heißem Wasser- 
dampf abgetötet und nahe bei 100° bis zur Gewichtskonstanz getrocknet. Das 
Trockengewicht wurde auf 























einer analytischen Waage Rechte | Linke Ab- 
bestimmt. 2 Stunden nach Hälfte Hälfte | weichung 
der ersten Probeentnahme mg mg mg 
wurden nun die Stanzen ; 

von den unversehrten 2 5 a + 0,02 
Blatthälften entnommen C 20.19 20.16 + 0,03 
und diese genau so be- im Mittel. von 

handelt. Vorher waren 20 Bestimmungen } 22,36 22,33 | + 0,03 
wieder 20 gleichartige Blat- 


ter ausgesucht und sofort nach der zweiten Probeentnahme auch hier das 
Trockengewicht bestimmt worden usw. Zu den vier Bestimmungen des Tages 
wurden also 160 Blattstanzflächen verbraucht. Die Trockengewichtsdifferenzen 
wurden auf 1 qdm bezogen. Daß diese Methode brauchbare Werte liefert, 
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zeigen folgende Kontrollversuche. Die Trockengewichte der gleichzeitig ent- 
nommenen Proben (je 20 Stanzen) beider Blatthälften von 20 Blättern hatten 
zum Beispiel die auf der Tabelle der vorigen Seite angegebenen Werte. Aus 20 
derartigen Bestimmungen errechnet sich eine mittlere Abweichung von + 0,03 mg. 

Die Bestimmungen der Trockengewichtsveränderung belichteter Blätter allein 
genügen nicht zur Beurteilung des C-Haushaltes der Pflanzen. Es müssen noch die 
Werte für die Ableitung der Assimilate bestimmt werden. Von einer Messung der 
Atmung wurde abgesehen. Die Ableitungsbestimmungen wurden an einzelnen 
Tagen in 4stündigen Intervallen (8%°-—12% und 12°°—16°°) durch die Verände- 
rungen der Trockengewichte an verdunkelten Blättern nach der eben beschriebenen 
Stanzmethode durchgeführt. Außerdem wurden ebenso 1933 noch Werte für die 
nächtliche Ableitung (18°°—8*°) erhalten. 

Kennt man nun die Ableitungsgröße und die Trockengewichtsänderung, so 
kann man die Assimilation als Summe aus Trockengewichtsänderung + Ableitung 
berechnen. 

Bemerken möchte ich noch, daß bei den Untersuchungen v. GUTTENBERGs 
(1927) und KostytscHEws u. a. (1926) die Blatthälftenmethode brauchbare Ergeb- 

Die Methode schließt allerdings eine gewisse Ungenauigkeit, die durch die 
Veränderung der Blattfläche und -dieke durch die Wasserabgabe des Blattes hervor- 

wird, nicht aus. THopay (1910) untersuchte ausführlich die Fehler, die 
durch diese Veränderungen hervorgerufen werden. Er findet, daß die Werte von 
JuLtus Sacus (1883) im allgemeinen etwas zu hoch liegen. Allerdings handelt es sich 
hier um nn Versuchsdauer, und man kann annehmen, daß bei kürzeren 
Versuchszeiten die Änderungen der Blattdimensionen geringer sind. Deshalb 
glaubte ich mich berechtigt, bei meinen Versuchen diese Fehlerquelle vernach- 
lässigen zu können. 

Fortlaufende Bestimmungen der Trockengewichte von Blättern konnten erst 
Anfang Apri! ausgeführt werden, da im Herbst nur ganz wenige und kleine Blätter 
über dem Boden erscheinen und das Wachstum der Pflanze bis etwa Ende März 
keine wesentlichen Fortschritte macht. Erst Anfang April ist eine genügende 
Anzahl fertig ausgebildeter Blätter vorhanden, die Bestimmungen der Trocken- 
gewichtsveränderung erlauben. 

Bei jeder Probeentnahme (die 5mal täglich um 8%, 10°°, 123°, 14°°, 16°° statt- 
fand) wurden gleichzeitig Luft und Bodentemperatur und die Intensitäten des 
diffusen und direkten Lichtes mit dem Eper-HEcHT-Graukeilphotometer bestimmt. 

Im Frühjahr 1932 wurden Messungen der Intensitäten des direkten und diffusen 
Lichtes nach der von Rüseı (1922, S.45) angegebenen Weise aufgenommen. Die 
Photometer wurden jeweils zur Zeit der Blattentnahme 120 Sek. am Standort 
exponiert; die abgelesenen Werte wurden nach der Eper-Hecur-Tabelle auf 
Bunsen-Roscozsche Einheiten umgerechnet. 

Bei den Messungen am besonnten und beschatteten Standort im Frühjahr 1933 
wurden, um die relativen Unterschiede des Lichtes an beiden Standorten festzu- 
stellen, die Photometer von einer Blattentnahme zur anderen, also einer 
2stündigen Exposition ausgesetzt. Das Verhältnis der beiden mittleren Licht- 
intensitäten habe ich dann wieder nach den gefundenen Werten aus der EDER- 
Hecnut-Tabelle errechnet. 

An verschiedenen Versuchstagen wurde eine gleichzeitige Prüfung der Stärke- 
verteilung im Blatt vorgenommen. Bei jeder Probeentnahme habe ich etwa 15 bis 
20 Blätter mit 70% Alkohol fixiert. Die angefertigten Blattquerschnitte wurden 
zur Mntfarbung für einige Zeit in Alkohol abs. eingelegt und dann in Chloraljod 
untersucht. Diese Methode hat den Vorzug, daß sie die Verteilung der Stärke in 
den verschiedenen Gewebeschichten erkennen läßt und dadurch Schlüsse auf die 
Wanderung der Assimilate erlaubt. 
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II. Die Bilanz (Trockengewichtsbestimmungen der Blätter). 

Bevor ich auf die Bestimmungen der Trockengewichtsveränderungen 
eingehe, möchte ich kurz die klimatischen Bedingungen für die Zeit der 
Untersuchungstage im Frühjahr 1932 und 1933 schildern. Anfang bis 
Mitte April 1932 waren die Temperaturdurchschnitte ! verhältnismäßig 
tief (2,7°—12°). Die nächtlichen Temperaturen waren meistens über 
0°C, mit Ausnahme am 11.4. 32, wo die Temperatur morgens 7 Uhr 
mit — 0,9° gemessen wurde. Häufige Niederschläge sorgten für aus- 
reichende Wasserversorgung, so daß die Pflanzen immer voll turgeszent 
waren. Der Mai 1932 war ebenfalls bis auf einige Tage niederschlag- 
reich. Die Temperaturdurchschnitte am Tag lagen zwischen 13° und 
22,1°C. Besonders schönes Wetter herrschte Ende Mai zur Zeit des 
Vegetationsrückganges der Ficaria. 

Die Witterungsverhältnisse im April und Mai 1933 waren für die 
Untersuchung günstig. Mitte April waren einige kalte Tage mit Tem- 
peraturdurchschnitten von 5,2°—6,4°C. Temperatur unter 0°C wurde 
lmal am 20.4.33 morgens 7 Uhr gemessen. Die Temperaturdurch- 
schnitte am Tag lagen im Mai 1933 zwischen 9° und 22,5°C. Der genauere 
Verlauf der Temperaturen ist aus Abb. 1 ersichtlich. Die nächtlichen 
Temperaturdurchschnitte betrugen für die kühlere Periode der Monate 
April und Mai 1932 und 1933 5,7—8,9°, für die wärmere Periode 6,8°—13,6°. 

Die Belichtungsverhältnisse schwankten zwischen 0,1 und 1,1 B.R.E.? 
(Minimum und Maximum). Die Untersuchungen wurden sowohl an 
trüben als auch an klaren Tagen durchgeführt. 

Unter Bilanz verstehen wir den Wert, den wir durch die einfache 
Bestimmung der Trockengewichtsveränderung des belichteten Blattes 
ermitteln. Sie ist die Differenz aus Assimilation und Ableitung (Kostyt- 
SCHEW, 1926, S. 680). Davon ist noch der Betrag für die Atmung abzu- 
ziehen. Dann ist die 

Bilanz = Assimilation — (Ableitung + Atmung). 
Ihre Größe gibt uns ohne Kenntnis der einen der beiden Faktoren keinen 
Aufschluß über den anderen. Doch hat sie eine gewisse ökologische 
Bedeutung. Dauernd positive Bilanz ist gleichbedeutend mit Anreiche- 
rung, dauernd negative Bilanz müßte zu einer Auszehrung, schließlich 
zum Absterben des Blattes führen. 

Wie wir auch in den folgenden Abschnitten sehen werden, ist der Kohlen- 
stoffhaushalt der Ficaria von der Temperatur sehr stark beeinflußt. 
Dies zeigt sich auch bei den Bilanzverhältnissen. Die Summen der 
Trockengewichtsveränderung für den ganzen Tag sind bei niederen 

1 Die Durchschnittstemperaturen am Tag wurden aus den Messungen zur Zeit 
der Probeentnahme bestimmt. Die nächtlichen Temperaturen wurden den Angaben 
der nur etwa 50 m entfernten meteorologischer Station (Physikalisches Institut) 


entnommen. 
2 B.R.E. = Bunsen-Roscoe-Einheit. 
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Temperaturen (bis etwa 10°—15° C) Anfang bis Mitte April hoch, während 
sie bei Temperaturen über 15°C gegen Ende der Vegetationsperiode 
meist niedrig oder sogar negativ werden, wie aus Abb. 1 mit großer 
Deutlichkeit hervorgeht. Aus ihr ist weiter zu ersehen, daß am Ende 
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b. 1. Die Summen der Trockengewichtsveränderung für den ganzen 


(Untersue nn 1 donner *- 1932 und 19 #533, 5 a; aus Ha 5 Werten 
für die Zeit von 8*°—16*° r.) 


der Vegetationsperiode eine Abnahme der Blattsubstanz trotz giinstiger 
AuBenbedingungen erfolgt. 

Auch im Verlauf der einzelnen Tageszeiten zeigen die Trocken- 
gewichtsveränderungen des Ficaria-Blattes ein charakteristisches Bild, 
das wieder auf die Temperaturabhängigkeit hinweist. 

An Tagen mit tieferen Temperaturen erfolgt vom Morgen zum Mittag 
ein allmähliches Ansteigen der Bilanzkurve, vom Mittag zum Nachmittag 
ein geringer Abfall. Dies veranschaulicht Abb. 2. Hier sind die Trocken- 
gewichtsänderungen von 7 verschiedenen Tagen dargestellt. 

Ein wesentlich anderes Bild zeigt der Verlauf der Trockengewichts- 
veränderung an Tagen mit höheren Temperaturen (etwa 10°—20°C). 
Die Maxima liegen ebenfalls in den Vormittagsstunden, doch ist mit der 
Steigerung der Temperatur eine Abnahme der Bilanz verbunden. Ein 
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starkes Ansteigen von Temperatur und Lichtintensität hat ein rasches 
Absinken der Kurve bis zur negativen Seite hin zur Folge, wie aus den 
Bestimmungen am 29. 4. 32, 19. 5. 32 und 24. 4. 33 (s. Tab. 1 u. Abb. 2). 
deutlich hervorgeht. 

Gegen Ende der Vegetationsperiode (bei Temperaturen von 10° bis 


19 
Vk. 33. DW. Fiz. F3. W.33. 


Abb. 2. Verlauf der Trockengewichtsänderungen während eines Tages. 








23°C) verlaufen die Bilanzkurven nach dem Maximum, das bei 10%° Uhr 
(positiver Wert) liegt, bis zum Ende der Messung (16%° Uhr) dauernd 
negativ, wie zum Beispiel die Bestimmung am 19. 5. 32 (s. Tab. 1 u. Abb. 2) 
zeigt. Die Messungen an schon vergilbten Blättern, die in den ersten 
Junitagen 1932 vorgenommen wurden, ergaben von Anfang bis zum Ende 


Tabelle 1. Trockengewichtsveränderung. 
ie IV I VI IX XIV Va 
9.4.32. | 19. 4.32. | 19.4. 33. | 22. 4. 32. | 29. 4. 32. | 19.5. 32. | 24. 4. 33. 
mg |T*| mg [T°] mg [T°] me |T°} mg |T°| mg |T°} mg 
+13 |10,2-+-18,8/16,6/+ 9,811,7)4+13,1/14,3 
109° — 1290| +18 (6, + 951 7,1121,6 10,11 6,3)20,1 


+ 89 
+10 
12% 14%0| + 14,2)8,5|+17,319 |+ 9,217, 7318 44 8,7/21,4— 5,2)19,6 
14°16] 4 7,119,514 9218 |4 8,117,51+21,3117,7— 5,1124,7— 4,1/20,4+ 3,8/16,7 


Summe der 
fa - +54,9| 14365 +16,4 31 #5 






































8%°_—10%°|-+ 9,4/5,7|+-11,8/6 
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1 Nr. der Bestimmung. — * T Temperatur. 
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der Beobachtungszeit negative Bilanzwerte, die auf starke Ableitung 
aus den Blättern schließen lassen. 

Die Messungen vom 24. 4. bis 3. 5. 33, die an besonnten und beschat- 
teten Blättern (Standort: Botanischer Garten, Mauer am Juliusspital) 
durchgeführt wurden, hatten zu dem Ergebnis geführt, daß die täglichen 

Änderungen in der 


























Tabelle 2. Trockengewichtszunah- 
Tägliche Trocken-| Durchschnitts-| Verhältnis me des Sonnenblattes 
gewichtszunahme | Temperatur > - H - 
Datum der Licht- geringer sind als die 
A » = > des Schattenblattes, mit 
mg mg : : 
Ausnahme der Bestim- 
24. 4.33 | + 63,8} + 5,4] 12,5 | 16,6 | 1: 3,05 mung am 2. 5. 33 (s. 
25. 4. 33 | + 62,3 | + 30,3 | 12,8 | 17,7 | 1: 2,25 Tabelle 2) 
27. 4.33 | + 66,0 | + 22,5 | 13,4 | 17,2 | 1: 2,97 | 
2 +2 +3 + 35,0 | 13,5 | 14 1: 1,35 Es liegt nahe, aus 
. 5. + 46,5 | + 48,6) 14,5 | 17,3 | 1:2,67 der großen Anzahl der 
3. 5.33 | + 43,4 | + 38,4 | 15,3 | 18,4 | 1:2,8 Messungen a 36) der Bi- 
A beschattet, B besonnt. lanzwerte des Ficaria- 


Blattes einmal rein sta- 
tistisch festzustellen, ob ein gewisses Abhängigkeitsverhältnis des Bilanz- 
wertes zu Licht- und Temperaturgrößen besteht. Es zeigte sich, daß der 
Bilanzwert weitgehend mehr von der Temperatur als vom Licht beeinflußt 


wird. In den Temperatur- 


























ca = stufen von 5°—15° C sind 
2m Re. M wh en nur positive Tageswerte (79) 
Stufe an gemessen worden, von 15° 
I ne . — he bis 25° sind die Werte posi- 
3-5 1 0,1—0,2 | 37 3 tiv und negativ. Die opti- 
5— 7 | 18 1? | 0,2—0,3 | 30 1 male Temperatur für die 
a x À arts : Trockengewichtszunahme 
9-11 | 12 0,4—0,5| 9 | 1 ng 
11—13 9 0,5—06| 7 3 scheint bei 15°C zu liegen. 
13-15 | 28 0607| 8 | $ Bei der Lichtkurve ist die 
15-17 | 13 | 4 [0808| 2 | 3 Trennung zwischen posi- 
17-19 12 6 |09-10| — 6 tiven und negativen Wer- 
à 2 : 10-11 ı ı ten in keiner Weise so 
3-3 3 scharf. Die Werte liegen 
verstreut (s. Tabelle 3). 





Bei der Berechnung der mittleren Trockengewichtszunahmen konnte 
ich feststellen, daß in der Temperaturstufe von 13°—15°C die meisten 
positiven Werte gemessen wurden, und daß bei dieser Temperaturstufe 
die höchste mittlere Zunahme in 2 Stunden mit + 11,9 mg! erreicht 
ist. Bei den Temperaturen von 15°—25° C sinken die mittleren Trocken- 
gewichtszunahmen von + 8,84 bis — 5,86. 


1 Mittel aus 28 Werten. 








Uber die Assimilationstätigkeit und das Wachstum von Ficaria verna. 79 


III. Die Ableitung. 

Neben der Kenntnis der Trockengewichtsveränderung des belichteten 
Blattes ist zur Beurteilung der Stoffproduktion der Pflanze auch die 
Feststellung der Ableitungsgröße nötig. Sacus (1888) berechnete diese 
aus der Abnahme des Trockengewichts bei der Nacht und glaubte, sie 
der Ableitung am Tage gleichsetzen zu dürfen. Daß dieses Verfahren 
nicht ganz einwandfreie Werte liefert, wurde in der Folgezeit von mehreren 
Forschern betont. 

Aus den Untersuchungen von TscHESNOKOV und Bazykına (1930, 
S. 484) geht hervor, daß die Ableitungsverhältnisse bei den Blättern 


8 





Temperatur int Mitel b. Tag) 


Z 18. 


a 
Abb. 3. Tägliche Trock icht hme und tägliche Ableitung in Abhängigkeit von 
der Temperatur. 





einzelner Arten ganz verschieden sein können. Z.B. findet bei der 
Kartoffel die Ableitung hauptsächlich in der Nacht statt und fehlt zur 
Zeit der intensiven Photosynthese, bei der Erbse dagegen entspricht die 
Hauptableitung zeitlich dem Maximum der Intensität der Photosynthese. 

Die Menge der Ableitung ist nach KostytscHew (1926, S. 694) 
von der Intensität der Assimilation abhängig (Versuche mit Lapya, 
Phragmites und Betula). 

Bei Ficaria verna ist die Ableitung in starkem Maß von der Temperatur 
beeinflußt. Am Anfang der Vegetationsperiode überwiegt die Trocken- 
gewichtszunahme die Abnahme sehr stark, s. Werte 12., 19., 21. 4. 32 
(Temperatur 6°—12° C) in Tabelle 4 und Abb. 3. Gegen Ende der Vege- 
tationsperiode verhält es sich gerade umgekehrt. Die Abieitungsgröße 
ist etwa doppelt so groß wie die Trockengewichtszunahme, s. Werte 
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13. und 19. 5. (Temperatur 12°—19°C.) Die Werte vom 27.4. und 
3.5. (Temperatur 12°—15°C) nehmen eine gewisse Mittelstellung ein. 








Tabelle 4. 
Datum Zeit | ne pere 
sunahme| schnitt) 
mg mg " 
12.4.32 | 8% 1292| + 35,2; — 3,9 6,7 
129° _16%9 | + 21,2} — 4,7 7,1 
+ 56,4) — 86 
19. 4.32 | 8%—12%°| + 284| — 4,2 6,5 
12%— 16%}! + 26,5 | — 7,5 8 
+ 54,9 | — 11,7 
21.4.32 | 8%- 12%! + 16,6! — 9,1 10,1 
12° _16%| + 25,9 | — 11,1 12,1 
+ 42,5 | — 20,2 
27.4.32| 8%- 12% | + 23,7 | — 6,5 15 
12%°— 16% | + 15,5 | — 17,2 14,5 
+ 39,2 | — 23,7 
3.5.32 | 8%- 1250! +224| — 24 13,2 
1250 16%! + 11,8; — 8,3 12,2 
+ 34,2 | — 10,7 
13.5.32| 8% 125! + 7,0 | — 19,3 12,5 
1250 167°; + 6,1! — 7,5 18,1 
+ 13,1 | — 26,8 
19. 5.32 | 8%_12%| — 0,3| — 12,5 15.2 
123° _ 16% | — 12,8 | — 16,9 19 
— 13,1 | — 29,4 















































Die Werte der Ablei- 
tung am Vormittag sind 
kleiner als die am Nach- 
-nittag, mit Ausnahme des 
13. 5 (s. Tabelle 4). 

Die nächtliche Ablei- 
tung (18%%—-830) erreicht 
selten die Höhe der Ab- 
leitung am Tage. Außer- 
dem zeigt sich auch wieder 
die Temperaturabhängig- 
keit. Mit steigender Tem- 
peratur nehmen die Ab- 
leitungswerte zu. Bei Tem- 
peraturen von 5°—7° be- 
tragen die Werte 5,2 bis 
9,2 mg (für die Zeit von 
1830830), bei Tempera- 
turen von 16,6°—18,4° 
15—25 mg. 

Mit der Hemmung der 
Ableitung muß eine Ver- 
mehrung der Blatt-Trok- 
kengewichte Hand in Hand 
gehen, wie sich aus Ta- 
belle 5 ersehen läßt. 


Bei höheren Temperaturen, die eine größere Ableitung zur Folge 
haben, wird der Wert des mittleren Blatt-Trockengewichtes kleiner (s. 
Werte 7, 8, 9, 10, Tabelle 5). Der Blattsubstanzverlust läßt sich also 
gewichtsmäßig erfassen. 








Tabelle 5. 

Tem- 

Blatt- Ab- peratur 

Trocken- | leitung | Durch- 

gewicht schnitt 

mg mg > 

1119.4.33| 267,2 5,2 6,4 
2 | 20. 4. 33 277,4 3,2 6,8 
3 | 21.4.33 | 289,1 8,8 5,2 
4 | 22.4.33| 293,5 9,2 6,4 
5 | 24.4.33 | 305,6 25,3 12,5 
6125.4.33| 331,1 21 12,8 
7127.4.33 | 278,4 16,3 13,4 
8 | 29. 4. 33 271,3 14,5 13,5 
9 | 2.5.33 280,7 20,1 14,5 
10 | 3.5.33| 279,6 24,3 15,3 


























Die Unvollständigkeit der 
Ableitung bei tiefen Tempera- 
turen konnte ich durch mikro- 
skopische Prüfungen über die 
Stärkeverteilung in den Blättern 
(Ficaria calthaefolia) in den 
Februartagen 1932 nachweisen. 
Ich bediente mich folgender 
Methode : 

Am Nachmittag 17 Uhr wurden 


von ungefähr 15—20 Blättern ganz 
kleine Stücke von Blattspitze und 
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-basis in 70% ‚Alkohol am Standort im Freien fixiert und sefort mikroskopisch 
auf ihren Stärkegehalt geprüft (s. Methoden 8. 74). War Stärke positiv nach- 
weisbar, so wurden diese Blätter, von denen die kleinen Stückchen zur Stärke- 
prüfung entnommen waren, mit schwarzen Photopapierhüllen verdunkelt. Am 
nächsten Tag wurden in drei Zeiten (9, 12, 16 Uhr) die Verdunkelungsstreifen 
von den Blättern genommen; es wurden davon wieder Querschnitte angefertigt, 
die ich in der angegebenen Art auf Stärke prüfte. 

In Tabelle 6 sind die Untersuchungen vom 18.—19. 2. und vom 


24.—25.2.32 als besonders charakteristisch wiedergegeben: 























Tabelle 6. 
18. 2. | 24. 2.| 19.2. | 25.2. 19. 2. | 25.2. | 19.2. | 25.2. 
17 Uhr 9 Uhr 12 Uhr 16 Uhr 
Palissadenzellen . .| ++ | ++ + _ ++ _ ++ = 
Sammelzellen . . .[+++/++++++!| +! [444] + [444] + 
Schwammparenchym- 
zellen . „6 +++ TEE eee me ee 
Bodentemperatur in . 
DR. 5 à +09 | +201 —3° i+1,20| +09; +1°j +0°| +00 
Lufttemperatur etwa 
2m über dem Boden| + 2° |+5,5°} — 19 |+40 |+3,10| +40] +4°| +70 
161,59 +3,5° 














+ Spuren Stärke, ++ geringe Stärke, ++ + reichlich Stärke, — keine Stärke. 


Interessant war, daß die am 18.2. nachmittags in allen drei Zell- 
schichten des Mesophylls beobachtete Stärkemenge am nächsten Tag 
noch zu den drei Untersuchungszeiten nachgewiesen werden konnte. 
Besonders in den Sammelzellen bekam ich im Vergleich zu den anderen 
Zellschichten eine deutliche Stärkereaktion. Das mikroskopische Bild 
zeigte eine Stauung in diesem Zellkomplex. Die gleiche Verteilung 
beobachtete ich vom 17. zum 18.2. Die Witterungsverhältnisse waren 
in diesen Tagen ganz günstig. Tagsüber herrschte Sonnenschein. Die 
Temperaturdurchschnitte waren tief. Bei den Prüfungen am 24.—25. 2. 
und folgenden Tagen zeigte sich ein Unterschied in der Stärkeverteilung. 
Nur am Vormittag 9 Uhr konnte die Vortagsstärke in allen drei Zell- 
schichten in geringen Spuren gefunden werden. Mittags 12 Uhr und 
nachmittags 16 Uhr waren die Palissaden vollkommen entstärkt. Nur 
in den Sammelzellen war noch eine geringe Stärkemenge (Spuren) zu 
beobachten. 

LANGNER (1928, S. 320) hat bei seinen Untersuchungen über die Ver- 
teilung der Stärke im Laubblatt zu verschiedenen Tageszeiten bei Hedera 
helix ähnliche Befunde festgestellt. Er ist der Ansicht, daß bei niederen 
Temperaturen sowohl Neubildung als auch Ableitung der Stärke voll- 
kommen unterbunden werden. v. GUTTENBERG (1927) bestätigte diese 
Tatsachen bei seinen Untersuchungen an den Laubblättern der Medi- 
terranflora. Auch Sacus (1888) hat für einige Pflanzen unserer Flora 


Planta Bd. 23. 6 
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angegeben, daß in kalten Nächten nur teilweise Auswanderung der 
Stärke stattfindet. 

Wie es scheint, bedingt tiefe Temperatur eine anhaltende Speicherung 
eines gewissen Stärkequantums im Blattgewebe. In den Frosttagen, 
wo die nächtlichen Temperaturen immer unter 0°C waren, zeigt das 
anatomische Bild fast unveränderte Stärkemengen am Morgen und 
Abend, eine besonders deutliche Speicherung im Sammelzellkomplex. 
Es kann die Möglichkeit bestehen, daß die Ableitung ,,sistiert“ ist. 
Erst nachdem höhere Temperaturen eingesetzt hatten, trat die Ableitung 
wieder stärker in Aktion. Jedoch wurde nur ein Teil der Vortagsstärke 
abgeleitet, der andere konnte noch am nächsten Tag positiv in den 
Sammel- und Schwammparenchymzellen nachgewiesen werden. 

Bei den mikroskopischen Prüfungen an Ficaria verna-Blättern im 
Frühjahr habe ich an Tagen mit niedrigen Temperaturen am Morgen 
8% Uhr in den Sammelzellen ebenfalls Spuren von Stärke feststellen 
können. Vermutlich handelt es sich hier auch um nicht abgeleitete Vortags- 
stärke (9. 4. 32 Temperatur 8?° Uhr 5°, 12. 4. Temperatur 8%° Uhr 7°, 13. 4. 
Temperatur 8° Uhr 4°, 19. 4. Temperatur 8%° Uhr 5,5°). An Tagen mit 
höheren Temperaturen waren die Blätter morgens vollkommen stärkefrei. 

Weiter wurde auch versucht, einen Einblick in die Ableitungsverhältnisse 
durch die Bestimmung der Gewichtszunahme der neugebildeten Knöll- 
chen zu erhalten, denen ja der größte Teil der Assimilate als Reserve- 
stoff zufließt. Die Bestimmungen wurden derart vorgenommen, daß 
morgens und abends das Trockengewicht von etwa 1 ccm Knöllchen- 
masse (etwa 50—60 Knöllchen) bestimmt wurde. Diese Methode kann 
jedoch keine besonders genauen Werte liefern, da bei jeder Probe- 
entnahme morgens und abends nicht die Knöllchen von den gleichen 
Pflanzen entnommen werden konnten. In der Zeit vom 25.4. bis 25. 
5.32 ergab sich als Mittel von 10 Bestimmungen eine tägliche Zunahme 
von 34 mg. 

IV. Die Assimilation. 

Die Summe aus Bilanz und Ableitung ergibt die Assimilationsgröße. 
Die Atmung, die wohl gering sein dürfte, wurde vernachlässigt. 

Die tägliche Assimilationsleistung ist, wie aus den folgenden Werten 
hervorgeht, an Tagen mit niederen Temperaturen groß, an Tagen mit 
höheren Temperaturen ist sie bedeutend geringer (s. Tabelle 7). 








Tabelle 7. x 
Assimilations- Assimilations- 
Temperatur Temperatur 
Datum | nun | (Tagesmittel) | Datum |, Stunden | (Tagesmittel) 
mg e mg ° 
12. 4. 32 65 6,9 3. 5. 32 44,3 12,7 
19. 4. 32 66,6 7,2 13. 5. 32 39,9 15,3 
21. 4. 32 62,7 11,1 19. 5. 32 16,3 17,1 
27. 4. 32 62,9 14,7 
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Das Assimilationsoptimum liegt anscheinend zwischen 8° und 10° C. 

Das würde den Befunden LunpecÂrpHs (1927) bei einer anderen 
Frühlingspflanze, Anemone nemorosa, entsprechen. Er fand das Optimum 
bei 15°C. Wir hätten also für die Frühjahrspflanzen, wie es auch zu 
erwarten wäre, ein niedrigeres Optimum als für die ausgesprochenen 
Sommerpflanzen. Bei den letzteren liegt nach den Untersuchungen 
LunpEGARDHs (1927) das Optimum bei 18°—20° C. 

Zwischen der Assimilationsleistung am Vormittag und Nachmittag 
konnten im allgemeinen keine größeren Unterschiede festgestellt werden. 
Auch hier zeigt sich wieder, daß mit höherer Temperatur geringere 
Leistungen Hand in Hand gehen. 

Die Messungen am besonnten und beschatteten Standort hatten mit 
einer Ausnahme zu dem Ergebnis geführt, daß das beschattete Blatt 
eine größere Assimilationsleistung aufweist als das besonnte Blatt 
(s. Tabelle 8). Ficaria verna ist physiologisch auf verhältnismäßig 
geringe Licht- und Temperaturmengen abgestimmt. 

Nach VoLKART und. STEBLER (1904, S. 25) wird Ficaria zur Gruppe 
der „lichtfürchtenden“ Pflanzen gerechnet. Diese Bezeichnung ist meines 
Erachtens übertrieben. 


























Da die Hauptvegetati- Tabelle 8. 
onsperiode der Pflanze Assimilations-| Temperatur | y 
. Tagesmi rhaltnis 

vor die dichtere Belau- Datum MAPPE; ds usa ‚der Licht- 
bung der Bäume fällt, A B a ° A:B 
vermag Ficaria verna SE) ES 
das zu dieser Zeit herr- 24.4.33 | 80,8 | 22,4 | 12,5 | 16,6 | 1:3,05 
schende diffuse und di- 25.4.33 | 79,8 | 47,8 | 12,8 | 17,7 | 1 : 2,25 

kte T. licht ok 27. 4.33 | 85,0 | 41,5 | 13,4 | 17,2 1 : 2,97 
TENTE Lagesiicnt OKONO- 29. 4.33 | 58,6 | 55,0 | 18,5 | 14 1: 1,35 
misch auszunutzen. Die 2. 5. 33 | 67,5 | 69,6 | 14,5 | 17,3 | 1: 2,67 
Lebensdauer der Pflan- 3.5.33 | 67,1 | 62,1 | 15,3 | 18,4 1: 2,8 
ze ist deshalb auch bei A beschattet, B besonnt. 


starkerer Insolation an 
sonnigen Standorten eine kiirzere als an schattigen. Rascherer Ablauf 
der Vegetationszeit am sonnigen Standort ist verkniipft mit der Aus- 
reifung der Samen und muB gegeniiber dem Leben im Halbschatten 
trotz Obigem als die günstigere Lebensweise bezeichnet werden. 
Gleichzeitige Messungen von Temperatur und Wassergehalt der 
Böden an einem sonnigen und schattigen Standort ergaben große 
Unterschiede. Das Mittel von 














5 Tagen (22.—27. 5.) betrug Luft. |Bodentem-| oor 
für die Temperaturen und ratur| peretur in| ‘cohait 
den Wassergehalt der Böden 2 : % 
an beiden Standorten (um Sole‘. 18,9 15,3 5 
11 Uhr): Schattig . . 16,3 13,3 9 
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Tabelle 9. Assimilationsleistung. 








Maximale Lei- | 4 heolutes Maxi- 
Objekt mittel re Dem mum pro h/qdm 
mg mg 
Ficaria verna ..... 10,6 19,6 
Anemona nemorosa . 12,8 LUNDEGÄRDH 
Arum italicum. . . . . 22,5 A. Mi 
Alliaria officinalis 3 | date at: 
Patate ‘22021: I 2. KosTYTscHEw und 
SAUNA. 30,5 42,8 Mitarbeiter 
— (April) . . . . . 19 25 
OL do 26,2 87,5 
Hex agj. (April) « - 51,7 105 | Panne 
Ilex ag. Q 7: A f Poy 149,5 
. (Marz J 34 
L nob. ( .) 14.3 } v. GUTTENBERG 
Helianthus ...... 18 as 
a I | si 











Ein Vergleich mit den Assimilationswerten anderer Untersucher 
(Tabelle 9) zeigte, daB bei Ficaria verna die Maximalwerte pro Stunde 
und Quadratdezimeter niedrig sind. Besonders hervorheben möchte ich, 
daß LunpEGARDH (1927) fiir Anemona nemorosa nach der gasanalytischen 
Methode einen ähnlichen Maximalwert (12,8 mg/h/qdm) fand. Nach meinen 
Ergebnissen beträgt die maximale tägliche Assimilation bei Ficaria 
10,6 mg/h/qdm. Da nun eine Pflanze in der Regel 5—6 Blätter mit 
einer Gesamtfläche von etwa 10—11 gem hat, so ergibt sich also die 
Assimilationsleistung pro Pflanze mit 12 mg in 12 Stunden. Die mitt- 
lere tägliche Assimilationsleistung im Laufe einer Vegetationsperiode 
(1932) betrug 44,8 mg. 

Versuchen wir nun ein Bild über den Kohlenstoffhaushalt der Ficaria 
zu geben, so sind vor allen Dingen Messungen, die an kurz aufeinander- 
folgenden Tagen gemacht sind, besonders wertvoll. In Tabelle 10 sind 
Werte für die Zeit vom 19.—25. 4. 33 zusammengestellt. In der ersten 
Spalte finden sich die Assimilationsgrößen, in der zweiten die Summe 
der Ableitungswerte von Tag und Nacht, die dritte Spalte gibt die 
Differenz Assimilation — Ableitung. Diese Differenz ist positiv, d.h. 
die Assimilate werden nicht vollständig abgeleitet. 

Dies muß sich in einer Vermehrung des Trockengewichtes am folgen- 
den Tag bemerkbar machen, die sich zwischen 4 und 25 mg bewegt. 
Bringt man nun die Vermehrung des mittleren Blatt-Trockengewichtes 
in Anrechnung auf die Differenz (Assimilation — Ableitung), so zeigt 
sich, daß ein gewisser Rest übrigbleibt. Er schwankt pro Tag zwischen 
13 und 30 mg, im Mittel etwa 19,5 mg. Dieser Rest ist regelmäßig vor- 
handen. In ihm sind Größen enthalten, die im allgemeinen bei der 
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Anwendung der Blatthälftenmethode nicht erfaßt werden. Wie schon 
v. GUTTENBERG (1927, S. 749) vermutet, ist anzunehmen, daß bei der 
Assimilationsbestimmung nach der von uns angewendeten Methode 
neben (Ableitung + Atmung) noch eine dritte Größe eine Rolle spielt. 
Diese ist darin zu suchen, daß der Ableitungswert beim belichteten und 
verdunkelten Blatt verschieden ist (v. GUTTENBERG, a.a.0.). Die Ab- 
leitung am belichteten Blatt ist wesentlich höher als am verdunkelten, 





Tabelle 10. 
ru 
es 
Differenz, | mittleren Korri- 
7 nn a Ableitung | Assi- | Trocken- Korri- gierte 
ag | milations- |Tag+ Nacht] milation —| gewichtes | Rest gierte Assi- 
leistung Ableitung am folgen- Ableitung milation 
den Tage 


mgiqdm/Tag| mg/adm | mg/adm | mg/qdm | mg/qdm | mg/qdm | mg/qdm 





























19. 4. 33 45 13,7 31,3 10,2 21,1 34,8 66,1 
20. 4. 33 54,3 12,2 42,1 11,7 30,4 42,6 84,7 
21. 4. 33 35,7 15,8 19,9 4,4 15,5 31,3 51,2 
22. 4. 33 46,4 17,2 29,2 12,1 17,1 + 63,5 
24. 4. 33 80,8 42,3 38,5 25,2 13,3 55,6 94,1 
25. 4. 33 79,8 38,5 41,3 — — — — 
Mittel: 57,0 23,3 33,7 12,7 19,5 39,7 71,9 


und unser Rest muß als Differenz zwischen Ableitung am belichteten 
und verdunkelten Blatt aufgefaßt werden. Es ergibt sich also nach der 
Tabelle, daß der Ableitungswert z.B. am 19.4. nicht 13,7, sondern 
34,8mg beträgt. Wenn aber die Ableitungswerte einer Korrektur 
bedürfen, so ist es selbstverständlich, daß die aus ihnen berechneten 
Assimilationsgrößen um denselben Betrag wie die Ableitungswerte ver- 
mehrt werden müssen. Am 19. 4. beträgt also die Assimilationsleistung 
nicht 45 mg, sondern 66 mg. Im Mittel von den 5 Tagen erhöht sich 
der Assimilationswert um 21%, von 57 mg auf 71,9 mg. 

Bei der graphischen Darstellung von Bilanz, Assimilation und Ab- 
leitung im Laufe einer Vegetationsperiode können wir wieder die nahen 
Beziehungen zwischen Temperatur und diesen drei Größen bestätigen. 

Die Assimilationskurve (s. Abb. 4) zeigt einen sehr charakteristischen 
Verlauf. Von April bis etwa Mitte Mai schwankt die tägliche Assimila- 
tionsleistung zwischen 45 und 70 mg pro Quadratdezimeter. Die Kurve 
sinkt Ende Mai rasch ab. Um diese Zeit ist die Assimilationsrate nur 
noch sehr klein. Aus der Assimilationskurve berechnet sich die gesamte 
Leistung von der vollen Ausbildung bis zum Absterben der Blätter auf 
2500 mg pro Quadratdezimeter, oder auf eine einzelne Pflanze, deren 
Blattareal im Durchschnitt 10—11 gem beträgt, auf 250—300 mg. 

Im allgemeinen müßte man nun annehmen, daß diese Assimilate 
restlos aus den Blättern abgeleitet werden. Bei einer Assimilationsleistung 
von 2500 mg/qdm beträgt, wie aus unserer Kurve ermittelt wurde, 
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die Summe der Ableitung (tägliche + nächtliche Ableitung) während 
der Vegetationsperiode 2000 mg, also bleibt ein Rest von 500 mg, 
oder in Prozenten der Assimilation — 20%. Der Rest bewegt sich also 


/emperatur in C (Mittel 


<— y— 








4. IM 
Abb. 4. Verlauf von Assimilation, Bilanz und Ableitung während einer Vegetationsperiode 


(1932). 
annähernd in derselben Größenordnung, wie wir sie als Unterschied 
zwischen Ableitung am belichteten und verdunkelten Blatt errechnet 
haben (s. S. 85). 

B. Das Wachstum. 
I. Die Ruheperiode und die Verfahren zur Aufhebung der Ruhe unter 
Ausschluß des Temperaturfaktors. 

Die Fragen der Ruhe und Periodizität im Pflanzenreich sind häufig 
untersucht worden (Sachs, 1882; Kress, 1903, 1913, 1914 und 1917; 
MÜLLER-THURGAU, 1885; SCHNEIDER-ORELLI, 1912; PFEFFER, 1904, und 
BLAAUW, 1920). Man hat versucht, durch die verschiedenartigsten 
Mittel die Aufhebung der Ruhezustände zu erreichen, z. B. durch Wärme, 
Feuchtigkeit, Warmbad (MorıscH, 1909), Nährsalze (Kress, 1913), Licht 
(Jost, 1894; KLEBs, 1914), Frost und Trockenheit (Howarp, 1906), 
Narkotika (JoHANNSEN, 1906), Acetylen (F. WEBER, 1916) und Tabak- 
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rauch (Mo.iscuH, 1916). Natürlich wirken diese Treibmittel (Stimulantien) 
durchaus nicht gleichmäßig auf das pflanzliche Organ. Es spielt hierbei 
das Individuum selbst und das Stadium der Ruhe, wie JOHANNSEN 
(1906) festgestellt hat, eine große Rolle. Die Frage, wie die ,,Stimu- 
lantien“ in den Stoffwechsel des pflanzlichen Organs eingreifen, hat 
sehr verschiedene Erklärungen gefunden (s. obige Autoren). 

Meine Aufgabe war zunächst, zu untersuchen, ob die erwähnten 
Verfahren imstande sind, die Ruhe der Ficaria-Knospe abzukürzen. 
Weiterhin sollte geprüft werden, ob durch verschiedene Temperatur- 
behandlung und -kombination der Vegetationsrhythmus der Ficaria- 
Knospe beeinflußt werden kann. 

Ätherbehandlung (nach JOHANNSEN, 1906) und Warmbad (nach 
MorıscH, 1909) waren Mitte Juli 1932 ohne Wirkung. Ebenso waren 
Kulturversuche mit den Nährlösungen v.D.Crone und Knor zur 
selben Zeit ohne Erfolg. Kworsche Nährlösung vertrugen die Knospen 
der Knöllchen sehr schlecht. Die Hüllblätter wurden leicht gebräunt 
und starben bald ab. Bestätigt fand ich diese Tatsache bei Sräröstık 
(1924), der ebenfalls durch diese Nährlösung keine Wachstumsbeschleu- 
nigung erreichen konnte. 

Eine Behandlung der Knollen mit: Calciumchloridlésung 2%, mit 
0,1% Essigsäure, 0,1% Salpetersäure, in 0,2 Mol. Natronlauge, in Wasser 
mit 0,5% Perhydrol ‚Merck‘ und mit wasserentziehenden Mitteln: 
Rohrzuckerlösung 10%, 20% und 30% ergab ebenfalls keine Entwicklung 
der Knospe. 

HUBERT WINKLER (1925) hat Treibversuche mit Ficaria, jedoch nur 
an Bulbillen durchgeführt. Er behauptet, daß die Achselknöllchen von 
Ficaria in der ersten Zeit ihrer Ruhe, etwa bis Ende Juli, Anfang oder 
gar Ende August nicht zum Austreiben zu bringen sind. Kältebehandlung 
der Bulbillen ergab bei WINKLER (1925) die geringsten Keimprozente, 
dem Autor selbst eine unerklärliche Tatsache insofern, als z. B. MULLER- 
THURGAU (1885) die Ruhe bei Kartoffeln durch l4tägige Abkühlung 
unmittelbar nach der Ernte aufheben konnte. 

ASELMANN (1910) und Kress (1903) haben sich gleichfalls mit der 
Ruhe der Ficaria-Knollen beschäftigt. ASELMANN — er hat von Anfang 
Juni bis Mitte Juli seine Versuchsobjekte mit Ätherdampf, Diastase, 
verdünnten Säuren und Alkalien behandelt — ist zu keinem Ergebnis 
gekommen. KLEBs (1903) brachte die Knollen Mitte September im Mist- 
beet zur Keimung. 

Ich selbst; habe in späterer Jahreszeit — und zwar Anfang Oktober 
1932 — zu Beginn der normalen Knospenentwicklung Rhizomknollen 
(30 Stück für Versuch, 30 Stück für Kontrolle) noch einmal mit künst- 
lichen Verfahren vorbehandelt, um zu prüfen, ob durch die „Stimu- 
lantien‘‘ eine Wachstumsbeschleunigung ausgelöst werden kann. Die 
Knollen wurden im Warmbad (+ 30°C 1 Stunde lang) und Ätherdampf 
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ausgesetzt und dann in Erde weiterkultiviert. Einer zweiten Serie der 
Knollen wurde Lävulose (4%-Lösung) durch 1/,stündiges Zentrifugieren 
infiltriert (nach dieser Zeit war der Zucker in das Gewebe eingedrungen, 
was sich am glasigen Aussehen der Knöllchen feststellen ließ). Ein Teil 
der Knollen wurde mit seinen Kontrollkulturen ins Warmhaus gesetzt, 
der andere im Freien (vom 7.12. an vor Frost geschützt) aufbewahrt. 
Die Pflanzen zeigten also nach der Behandlung mit diesen eben erwähnten 
Verfahren keinerlei Beschleunigung in ihrem Entwicklungsrhythmus. 
Im Warmhaus (20,5°C) trat eine starke Hemmung ein, erst Anfang 
Februar erfolgte die Entfaltung des Primär- und Sekundärblattes. 
Die Kulturen am Standort im Freien und ihre Kontrollen waren am 
20.11.32 zur Entfaltung der ersten Blätter gekommen. 


II. Der Stärkestoffwechsel in der Knolle. 


Bevor ich die Wirkung der natürlichen Faktoren, ganz besonders 
der Temperatur und des Temperaturwechsels auf Sproß- und Wurzel- 
wachstum beschreibe, möchte ich im folgenden kurz auf die stofflichen 
Veränderungen in der Knolle selbst eingehen. 

Die Knolle dient der Pflanze als wichtiges Speicherorgan. Sie ist 
von Anfang ihrer Entstehung mit Stärke prall gefüllt. Diese wird haupt- 
sächlich im Rindenparenchym abgelagert. Der Zentralzylinder enthält 
nie Stärke. Die durchschnittliche Form der Körner ist rund bis elliptisch, 
zuweilen konnte man radiale Risse wahrnehmen. Eine Schichtung war 
nicht zu erkennen. ASELMANN (1910, s. S. 8) gibt folgende Größen für 
die Stärkekörner an: durchschnittliche größte Länge 30 u, durchschnitt- 
liche größte Breite 23 u. Nach meinen Messungen, die ich zur Zeit der 
Entstehung der Knolle (15. 4. 32) und kurz nach Beendigung der Ruhe- 
periode (1. und 2. 10. 32) vorgenommen hatte, sind die Maße für die 
Länge der Stärke 20—22,5 u, für die Breite 14—16,5 u (Durchschnitts- 
werte aus je 30 Stärkekörnern). Es scheinen zur Zeit des ersten Stadiums 
nach der Ruhe (Knospenstreckung und Wurzelbildung) keine bemerkens- 
werten Veränderungen im Stoffwechsel der Knolle vorzugehen, wie 
man auch aus den mikrochemischen Prüfungen am Knollenquerschnitt 
schließen konnte. 

Anders liegen die Verhältnisse zur Zeit der Blattentwicklung. Am 
23. 1. 33 z.B. zeigten die Knollen von beblätterten Pflanzen, die zum 
Teil im Eisschrank zur Entwicklung gelangt (Gruppe A) und zum Teil im 
Freien gezogen worden waren (Gruppe B), ein eigenartiges Größen- 
verhältnis der Stärkekôrner. Bei den Knollen der beiden Pflanzen- 
gruppen war im Querschnitt Stärke nur unter der Hypodermis und in 
zwei bis drei an die Endodermis grenzenden Zellschichten zu beobachten. 
Die übrigen Zellen des Rindenparenchyms waren fast stärkefrei. Nur 
in den äußersten, an die Hypodermis (Exodermis) anschließenden 
Rindenparenchymzellen traten wieder geringe Mengen Stärke auf (s. 
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Abb. 5). Auffallend war die Mischung kleinerer und größerer Körner 
(4,5—6 u und 15—17 u) in den an die Endodermis anschließenden Zellen. 

Zum Unterschied waren die Knollen, die seit 26. 9. 32 im Warmhaus 
(20,5°C) gestanden hatten und nicht zur Blattbildung gelangt waren, 
noch dicht mit Stärke erfüllt. Die Größen der Stärkekörner waren noch 
dieselben wie im Oktober. 

Die mikrochemischen Prüfungen!, die alle 8 Tage vorgenommen 
wurden, ergaben zur Zeit des ersten Entwicklungsstadiums (Streckung 
der Knospe und Wurzelbildung) am 1. und 2. 10.32 im Rindenparenchym 





Abb. 5. Knoll hnitt der Kulturen A und B: Stärkeverteilung. 


der Knolle nur Stärkereaktionen. Selbst nach einer 24- und 48stündigen 
Einwirkung einer Kältemischung (NaCl + Eis — 10, — 15° C) trat keine 
Zuckerbildung in der Knolle auf. Ebenso wurde auch durch Ätherisierung 
und Warmbad keine Veränderung hervorgerufen. 

Der Abbau der Stärke und die damit gleichzeitig verbundene Zucker- 
bildung scheint erst zur Zeit der Ausbildung des Primär- und Sekundär- 
blattes aus der Knospe zu erfolgen (s. Protokollauszug). 


Stärke-Zuckerverteilung bei verschieden vorbehandelten Pflanzen (Protokoll- 
auszug 7. 12. 32). 

Knollenquerschnitte: 

Kultur A. (In 2°C vorbehandelt vom 26.9. bis 5.11.32. 1. und 2. Blatt 
ausgebildet.) 


1 Auf Stärke: Mit Jodjodkalium und Chloraljod. Auf Zucker: 15 %ige alkoholische 
Naphthollösung oder Thymol und konzentrierte Schwefelsäure als Orientierungs- 
reaktion nach Morısc# (1913, S. 117, 118). „Trommersche Probe‘: Je zwei Tropfen 
FEHLINGsche Lösung I und II wurden auf den Objektträger gebracht, kurz gekocht, 
und dann erst wurde der Kn hnitt aufgelegt und mit dem Deckgläschen 
bedeckt. Man vermeidet ec daß sich die Lösung während des Kochens unter 
dem Deckglas kapillar festsaugt, was eine einwandfreie Reaktion verhindert. Die 


Phenylhydrazinprobe ist ungeeignet. 
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Kultur B. (Nicht vorbehandelt im Freien vom 26.9. bis 7. 12. 32, dann vor 
Frost geschützt, 1. Blatt aus der Knospe.) 

Kultur C. (Seit 26. 9.32 im Warnihaus 20,5°C Knospe noch unentwickelt.) 

Bei A und B Knollen-Querschnitt: Stärke positiv in den 1. und 2. an die 
Endodermis grenzenden Zellschichten und in den äußeren 2—3 an die Exodermis 

Zellreihen des Rindenparenchyms. Zucker positiv in den übrigen 
Zellen des Rindenparenchyms. 

Bei C: Stärke positiv in allen Zellen des Rindenparenchyms. Zucker negativ. 

Bei C (seit 26. 9. 32 in 20,5°C) konnte ich erst am 2. 2. 1933 — zu dieser 
Zeit waren von 50 Pflanzen 15 zur Ausbildung des Primär- und Sekundärblattes 

— Zucker mikrochemisch in der Knolle nachweisen. 

Am 23.1.33 waren die Entwicklungsstadien der Knospen folgende. Unter- 

suchte Pflanzen A: 4 Blätter, 1 entfaltete Blüte, Blattlängen (Länge der Mittel- 
ippen) 14,5, 16,5, 11, 8,5 mm. B: 4 Blätter (Längen 11, 11,5, 10, 8 mm). 
C: Knospe gestreckt, noch keine Blätter. 

Über die quantitative stoffliche Zusammensetzung kann ich nur 
bezüglich des Zuckergehaltes einige Angaben machen. Ich habe im März 
und Anfang April 1932 Zuckerbestimmungen von KnollenpreBsaft (Ficaria 
calthaefolia, vorjährige 
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(1:10) versetzt. Das über- 
schüssige Blei wurde mit Natriumsulfatlösung (20—30 ccm) zu Bleisulfat gefällt, was 
sofort nach dem Absetzen filtriert wurde. Das Filtrat wurde nochmals mit 50 ccm 
destilliertem Wasser, darauf langsam bis zur völligen Ausfällung mit einem Gemisch 
von je 30 cem Fruuresche Lösung I und II (für quantitative Zwecke, s. WEIN- 
LAND: Bestimmung der Kohlehydrate. Tübingen 1914) versetzt. Der entstehende 
Kupferoxydul-Niederschlag wurde mehrere Male mit heißem destillierten Wasser 
ausgewaschen, zu CuO durch Glühen im konstanten Tiegel reduziert und gewogen. 
Berechnet wurde nach obenstehender Formel auf reduzierende Zuckerarten. 


III. Sproßwachstum unter dem Einfluß der Temperatur. 
Es wurde erwähnt, daß durch die „künstlichen‘‘ Treibmittel (Warmbad, 
Äther, chemische Agentien) keine Veränderung im Vegetationsrhythmus 
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der Ficaria-Knospe hervorgerufen werden konnte. Es ergab sich nun 
als weitere Aufgabe, experimentell zu priifen, ob durch natiirliche Fak- 
toren, insbesondere tiefe Temperaturen, Anderungen der Entwicklung 
der Pflanze ausgelöst werden können. Ganz besonders interessierte mich 
die Frage, durch welche .- 
Temperatur der Beginn des 
Wachstums nach der Ruhe 
erreicht wird. 

In einem Vorversuch 
wurden Ende Juli 1932 
Rhizomknollen und Bul- 
billen in gewöhnliche Gar- 
tenerde eingesetzt und 
dann in einem Eisschrank, 
der eine konstante Tem- 
peratur von + 2°C und 
eine relative Feuchtigkeit Abb. 6. Entwicklungsstadien von Knollen: links die 

erste: nach vierwöchentlicher Kultur im Eisschrank 


von 100% hatte, gehalten. (Temperatur + 2°); rechts die beiden: im Freien (am 
Nach etwa 4 Wochen (1.9. Ficaria verna-Standort im Botanischen Garten) am 


32) zeigten die Knollen 1. 9. 32 ausgegraben (nat. Größe). 

deutliche Knospenstreckung und Wurzelbildung, während die zur selben 
Zeit im Freien (Botanischer Garten) ausgegrabenen Knollen noch voll- 
kommen unverändert waren (s. Abb.6). Es war also gelungen, durch 








Abb. 7. Kulturen der drei Gruppen: von links nach rechts: Pflanzen der Gruppen A, B, C 
nach dreiwöchentlicher Kultur. Deutlich sichtbare Entwicklungshemmung der Gruppe C 
(ganz rechts). 


künstliche Variation der Außenbedingung die Hemmung, die durch die 
sommerliche Ruhe der Ficaria-Knospe auferlegt wird, zu beseitigen und 
den Vegetationsrhythmus abzukürzen. 

Ich habe nun Erdkulturen von je 50 ungefähr gleich entwickelten 
Knospen (Terminalknospe mit Haupt- und Nebenknollen) drei Tem- 
peraturstufen ausgesetzt. 

Die Gruppe A wurde vom 26.9.32 bis 5.11.32 im Eisschrank 
(Temperatur + 2°C) vorbehandelt, dann am Südfenster des Botanischen 
Instituts bis 7. 12. exponiert und von dieser Zeit an (vor Frost geschützt 
in einem ungeheizten Raum von 10—14° C, ebenfalls am Fenster) weiter- 
kultiviert. 
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Die Gruppe B wurde nicht mit tiefer Temperatur vorbehandelt, 
sondern zu Beginn des Versuchs (am 26. 9. 32) im Freien am Ficaria- 
Standort aufgestellt und dann nach Eintritt der Kälte (7. 12. 32) unter 
den gleichen Kulturbedingungen wie Gruppe A gehalten. 

Die dritte Gruppe C wurde vom 26.9. ohne Kältevorbehandlung im 
Warmhaus (durchschnittliche Temperatur + 20,5°C) aufgestellt und 
blieb für sämtliche Beobachtungen in dieser Temperaturstufe. 

Es zeigte sich nun, daß die im Eisschrank vorbehandelten Pflanzen 
in ihrer Entwicklung der Gruppe B und C deutlich vorauseilten. Die 
Pflanzen der Gruppe C (20,5°) waren in ihrem Wachstum stark gehemmt; 





Abb. 8. Entwicklungsstadien in den drei Temperaturmedien (15. 11. 32): links: Pflanze 
aus Gruppe A, Mitte: Pflanze aus Gruppe C, rechts: Pflanze aus Gruppe B (*/, nat. Größe). 


die Knospen kamen erst Anfang Februar zur Ausbildung des Primär- 
und Sekundärblattes zu einer Zeit, wo die Pflanzen der Gruppen A und B 
am Ende ihrer Vegetationsperiode angelangt waren. 

Nach 3wöchentlicher Kulturdauer zeigten die Knollen der drei 
Gruppen A, B, C folgendes Keimverhältnis: Deutliche Knospenstreckung 
A bei 98%, B bei 70%, C bei 10% der Pflanzen (vgl. Abb. 7). Wir sehen 
also, daß die höhere Temperatur eine starke Hemmung in der Entwick- 
lung der ruhenden Ficaria-Knospe mit sich bringt. Auch in der weiteren 
Entwicklung der drei Kulturserien war die Hemmung bei den Warmhaus- 
pflanzen gut zu beobachten. Abb. 8 (15. 11. 32) zeigt die Entwicklungs- 
stadien in den drei Temperaturstufen: Die beiden Knospen aus A 
(links) und B (rechts) hatten das erste Blättchen zur Entwicklung 
gebracht, die Knospe aus C (in der Mitte) war fast unverändert. Be- 
sonders auffallend waren die Unterschiede gegen Ende der Lebensperiode 
der Pflanzen aus A und B Anfang März. Die Pflanzen aus A und B hatten 
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Infloreszenzen angelegt (bei A waren bereits 3 Blüten entfaltet). Dagegen 
waren die Knospen aus Gruppe C stark im Wachstum zurückgeblieben, 
von den 50 Knospen waren nur 18 zur Blattentfaltung gekommen (mit 
insgesamt 32 Blättchen). Bei Gruppe A und B wurde auch schon die 
neue Wurzelknolle angelegt, wie Abb. 9 zeigt. Die alten vorjährigen 
Knollen der Pflanzen aus A und B waren um diese Zeit (16. 3. 33) stark 
entleert, was auch im Bild an der sichtbaren Furchung der Knolle sehr 
gut kenntlich ist. Die vorjährigen Knollen der Gruppe C waren noch 





Abb. 9. Entwicklungsstadien der drei Pflanzengruppen 4, B, C (16. 3. 33): oben links 
und rechts: Pflanzen aus Gruppe A; unten links: Pflanze aus Gruppe B; unten rechts: 
Pflanze aus Gruppe C. (Bei Gruppe C noch keine neue Knolle angelegt.) (*/, nat. Größe.) 


ziemlich stark gefüllt. Am 13. 5. 33 (s. Abb. 10) habe ich bei den Pflanzen 
der Gruppe C (5 Stück von 50) Infloreszenzen am Laubsproß beobachten 
können. Bei dem anderen Teil der Pflanzen waren nur 1—2 spärliche 
Blättchen aus der Knospe entfaltet. Die Pflanzen im Freien waren zu 
dieser Zeit am Endstadium ihrer Entwicklung angelangt. 

Um ein genaues Maß für die Entwicklung der Pflanzen zu bekommen, 
wurden in Abständen von 8 Tagen vom 18. 10. bis 7. 12. 32 die Zuwachs- 
größen der Terminalknospen gemessen. Sie wurden in Nährlösung 
kultiviert (s. S. 96) und ebenso wie die obigen eingetopften Pflanzen 
behandelt. In der Tabelle 12 tritt die starke Entwicklungshemmung 
der Warmhausgruppe (C) sehr schön in Erscheinung. Nach 4 Wochen 
hatte diese das Wachstum gänzlich eingestellt und ging zugrunde. Es 
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werden also die Befunde von Srtäröstık (1924) und Dostär (1927), die 
bei andauernder Temperatur über 25°C selbst nach 7 Monaten keine 
Weiterentwicklung der Ficaria-Knospe fanden (DostAL, 1927), bestätigt. 

Wesentlich anders gestaltete sich das Wachstum der Pflanzen, die 
nach einer Behandlung mit tiefer Temperatur in höhere gebracht wurden. 
Hier zeigte sich nun eine ganz auffällige Wachstumsbeschleunigung, die 
quantitativ an Knospen und Wurzeln festgestellt werden konnte. Wenn 





Abb. 10. Unterschiede in der Entwicklung zweier Pflanzen (13. 5. 33): links: Pflanze am 

Standort im Freien, Endstadium der Entwicklung. (Neue Achsel- und Basalknollen, Samen- 

ansatz.). Rechts: Pflanze aus Gruppe C: starke Entwicklungshemmung (eine gut sichtbare 
Infloreszenz). (*/, nat. Größe.) 








Tabelle 12. 
Zuwachs der 20 Knospen in mm. 
18. 10. 25.10. 2.11. 9.11. 16. 11. 33,11. 30. 11. 
bis bis bis bis bis bis bis 
25. 10. 2.11. 9. 11. 16. 11. 23. 11. 30. 11. 7. 12. 
A 47,5 29 39,5 33 13 12,5 2,5 
B 31,5 22 34,5 17 10,5 12,0 8,0 
C 7,5 15 2,0 0 0 0 0 























man die natürlichen Verhältnisse im Vegetationsrhythmus der Ficaria 
in Erwägung zieht, so mag uns diese Tatsache ökologisch verständlich 
werden. Man kann im Freien beobachten, daß die Pflanze im Frühjahr, 
sobald höhere Temperaturen eingesetzt haben, sich rasch entwickelt 
und in kürzester Zeit sämtliche Organe, die, wie man sich leicht an 
Schnitten durch die Knospe überzeugen kann, ja schon im Winter 


angelegt sind, zur Entwicklung bringt. 
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Ficaria-Pflanzen, die aus dem Tabelle 13. 
Freien ins Warmhaus gebracht wur- Dureh- 
den, zeigten dort ein sehr intensives Datum m ed 
Wachstum. Von 30 Pflanzen, die am ss 





9. 12. im Freien (Entwicklungssta- 





dium: Spitze des 1. Blättchens an der in 2°C { 10. 12 32 5.05 
Knospe sichtbar) ausgegraben, darauf ay = = a 
im Warmhaus weiterkultiviert wurden, . > 2. 1.33] 12,05 
hatten 18 im Verlauf von 8 Tagen ER D hat 12,4 
das 1. und 2. Blättchen aus der Knospe = 2 = .. 


entfaltet. 
Sehr gut war die Wachstumsbeschleunigung an Wasserkulturen zu 
beobachten, die nach einer 8wöchentlichen Behandlung in tiefer 





Abb. 11. Tagstellung der Pflanze Abb. 12. Nachtstellung der Pflanze 
(9 Uhr phot.). (21 Uhr phot.). 


Temperatur am 14. 12. 32 in 20,5° C gestellt wurden. Es setzte ein sehr 
starkes Streckungswachstum ein. Bereits am 5. 1. 33 waren Infloreszenzen 
am Laubsproß angelegt. Die Blüten kamen jedoch nicht zur Entfaltung. 
Neue Achsel- und Basalknöllchen wurden Mitte Februar bei diesen 
Pflanzen angelegt. 

Auch bei Pflanzen, die bei dauerndem Verweilen im Warmhaus keine 
Entwicklung zeigten, konnte das Wachstum von Sproß und Wurzel 
erreicht werden, wenn sie während 4 Wochen einer Temperatur von 
+ 2°C ausgesetzt worden waren. Es wurde nicht nur die Hemmung 
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aufgehoben, sondern es zeigte sich auch eine starke Wachstums- 
beschleunigung, die sich an Knospen (s. Tabelle 13) und Wurzeln (s. 
S. 97, 98) beobachten ließ. 


Noch auffallender war das schnelle und intensive Wachstum bei 
Pflanzen, die nach der winterlichen Frosteinwirkung im Frühjahr (im 
Freien Zell, rechtes Mainufer, 5. 3. 33) ausgegraben und dann in 20,5% C 
weiterkultiviert wurden. Die Pflanzen zeigten zum großen Teil Blüten- 
képfchen. Bereits nach 8 Tagen war ein Teil der Kulturen (von 50 
15 Stück) zur Blüte gekommen. Sprosse und Blätter waren kräftig 
entwickelt und ziemlich stark in die Länge gewachsen !. 


Zusammenfassend läßt sich sagen, daß höhere Temperatur vor der 
winterlichen Frostwirkung das Wachstum der Ficaria-Knospe stark 
hemmend beeinflußt. Tiefe Temperatur ist als Ruhe aufhebender Faktor 
unentbehrlich. Das stärkste Wachstum erfolgt nach der winterlichen 


Frostperiode. 


IV. Wurzelwachstum unter dem Einfluß der Temperatur. 


Als erstes Entwicklungsstadium nach der sommerlichen Ruheperiode 
kann man Knospenstreckung und Wurzelwachstum bezeichnen. Die 
beiden Wachstumsvorgänge verlaufen vollkommen synchron. Sie setzen 
im Freien mit den absinkenden Herbsttemperaturen ein. 


Der Versuch einer Analyse des natürlichen Verhaltens auf dem Weg 
des Experiments lag nahe. Hierbei sollte besonders das Wurzelwachstum 
quantitativ erfaßt werden. Da jedoch Messungen im natürlichen Substrat 
mit großen Schwierigkeiten verknüpft sind, setzte ich Wasserkulturen 
an. Dazu wurde die Nährlösung nach v. D. CRONE ? benutzt. Die normale 
Nährlösung wurde mit zwei Teilen Wasser verdünnt. 


In kleinen Vierkantgläsern von etwa 80 ccm Inhalt wurde ein Rhizom- 
knollenverband (Hauptknollen mit Nebenknollen) an einem dünnen 
Faden in der Nährlösung so aufgehängt, daß die einzige Knospe über 
die Oberfläche herausragte. Die Gläschen wurden mit schwarzem 
Photopapier verdunkelt. 


1 Bemerken möchte ich noch, daß ich an den Blättern dieser Pflanzen nykti- 
nastische Bewegungen beobachtet habe (vgl. Abb. 11 und 12). Die Blätter waren 
am Tag ungefähr horizontal ausgebreitet und stellten am Abend bei eintretender 
Dunkelheit ihre Fläche lotrecht. Am Standort im Freien habe ich die Schlaf- 
bewegungen an Ficaria-Blättern nicht beobachten können. 

2 Nährlösung Kop, die in Vorversuchen gebraucht wurde, bewährte sich nicht. 
Die Wurzeln starben ab, da anscheinend die saure Reaktion der Lösung der aus- 
schließlich alkalische Böden bevorzugenden und auch in der Literatur als „basi- 
phil‘ bezeichneten Ficaria verna nicht zusagt. 

Vergleichende Untersuchungen über den Einfluß des Temperaturwechsels 
auf das Wurzelwachstum bei einer anderen Frühlingspflanze — Galanthus nivalis — 
scheiterten an dem Mangel einer geeigneten Nährlösung. 


Uber die Assimilationstatigkeit und das Wachstum von Ficaria verna. 97 


Je 20 möglichst gleich entwickelte in dieser Weise vorbereitete 
Rhizomknollenverbände wurden am 11. 10. 32 im Eisschrank bei 
+ 2°C (Gruppe A), im Freien am Standort, ab 7.12.32 vor Frost 
geschützt im Raum von 10—14°C (Gruppe B) und im Warmhaus bei 
20,5°C (Gruppe C) aufgestellt. Im regelmäßigen Zeitraum von 8 Tagen 
wurden die Anzahl der gebildeten Wurzeln und die Längen von Knospen 
und Wurzeln bestimmt. 

Die Beobachtung hatte das Ergebnis, daß in der Temperaturstufe 
von 20,5° keine Entwicklung von Sproß und Wurzel erfolgte, während 
in der Temperaturstufe von 2°C ein beträchtliches Wachstum fest- 
zustellen war. So betrug z.B. der Gesamtzuwachs nach 14 Tagen: 
bei der Gruppe A: 22mm, B: 12mm, C: 2mm; nach 4 Wochen: bei 
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Abb. 13. Zuwachskurve des Wurzelwachstums in drei Temperaturstufen. 


der Gruppe A: 42mm, B: 34mm, C: 2mm. Selbst nach 7 Wochen 
war bei der Gruppe C kein Zuwachs zu beobachten (s. Abb. 13). Bei der 
Zuwachskurve fallt auf, daB nach der 5. Woche der Zuwachs der Gruppe B 
größer ist als der von A. Dieses Verhalten dürfte wohl auf Erschépfungs- 
zustände der dauernd im Dunkeln gehaltenen Pflanzen der Gruppe A 
zurückzuführen sein. 

Nach den Ergebnissen der Messungen des Wurzelwachstums in drei 
Temperaturstufen lag die Frage nahe, ob die durch die höhere Tem- 
peratur in ihrer Entwicklung gehemmte Knolle durch längere Kultur- 
dauer in tiefer Temperatur zur Streckung und Wurzelbildung gebracht 
werden kann. 

Zu diesem Zweck wurde eine Kulturreihe, die im Warmhaus (+ 20,5°C) 
nicht zur Wurzelbildung gekommen war, vom 10.11. bis 10. 12. 32 im 
Eisschrank (+ 2°C) behandelt. Danach kamen die Kulturen wieder 
ins Warmhaus. Der Erfolg war ganz überraschend. Zunächst hatte 
schon in den 4 Wochen der Exposition das Wurzelwachstum ein- 
gesetzt. Nach Stägiger Kulturdauer in 20,5° aber war fast bei allen 
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Kulturen ein sehr starker Zuwachs erfolgt. Die Gesamtwurzellänge war 
von 223 auf 1299 mm, also fast um 600%, gestiegen. Es zeigte sich also 
eindeutig die Nachwirkung der Kältebehandlung. Nach 14 Tagen trat 
wieder eine Hemmung ein. Die Wurzelhaube zeigte fast bei allen Kulturen 
eine leichte Bräunung. Man war geneigt, an eine beginnende Krankheits- 
erscheinung der Wurzel zu denken. Die Wurzelspitzen haben sich aber, 
nachdem die Kulturen wieder in die Temperaturstufe von + 2°C 
gekommen waren, gut erholt. Die Kulturen kamen nach der l4tägigen 
Behandlung wieder in die Temperaturstufe von 20,5°C und zeigten 







Abb. 14. Zuwachskurve des Wurzelwachstums bei der Temperaturkombination 2°/20,5°. 


noch einmal einen ziemlich starken Zuwachs. Die Gesamtwurzellänge 
war in diesem Fall von 1825,5 auf 2253,5 mm, also etwa 25% gestiegen. 
Das neue ausgewachsene Ende der Wurzel war viel dünner als der ältere 
Teil und zeichnete sich durch seine besonders weißglänzende Färbung aus. 
Die Ansatzstelle des neuen ausgewachsenen Teils war unter dem Bin- 
okular gut zu erkennen. 

In der graphischen Darstellung wird der zweimalige starke Zuwachs 
nach der tiefen Temperaturbehandlung durch das steile Ansteigen der 
Kurve wiedergegeben (s. Abb. 14). Die Hemmung, die der Ficariaknospe 
durch höhere Temperatur auferlegt war, konnte also in der tiefen Temperatur- 
stufe wiederholt beseitigt werden. 

Auch bei den Kulturen A, B, C des Hauptversuchs (s. S. 97) zeigte 
sich die günstige Nachwirkung der tiefen Temperatur auf das Wurzel- 
wachstum, als am 14. 12.32 die Kulturbedingungen verändert wurden. 
Die Pflanzen aus der Temperaturstufe von + 2°C kamen zu je 10 Stück 
in 20,5°C und in 10°C. Ein Teil der ‘Kulturen (10 Stück), die vom 
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7.12. im Raum von 10° C gestanden hatten, wurden ebenfalls in 20,5° C 
gebracht. Ganz. besonders bei dem Teil der Kulturen, die von 2° in 20,5° 
kamen, war der starke Zuwachs der Wurzeln, der durch den steilen 
Anstieg der Kurve in der Beobachtungszeit vom 14.—21. 12. ausgedrückt 
wird, sehr auffällig. Bei den anderen Kulturen ist der Zuwachs nach dem 
Temperaturwechsel weniger bemerkenswert. 

Die weitere Fragestellung, die sich aus den Versuchen mit der gün- 
stigen Temperaturkombination 2°/20,5° ergab, war die, in welcher 
Minimalzeit nun durch tiefe Temperatur Wurzelbildung erzielt werden 
kann. Leider kann ich das Resultat dieses Versuchs noch nicht mit- 
teilen, da er kein einheitliches Ergebnis hatte. Es konnte wohl nach 
verhältnismäßig kurztägiger Behandlung (2—3 Tage in 2°) Wurzel- 
bildung an der gehemmten Knospe erzielt werden. Auch zeigte sich, 
nachdem die Kulturen von 2° in 20,5° gekommen waren, ein starker 
Zuwachs. Jedoch läßt sich auf Grund der individuellen Schwankungen 
noch nichts Bestimmtes über die Quantität des Zuwachses in Abhängig- 
keit der zeitlich dosierten tiefen Temperaturgabe aussagen. 


V. Versuche, an der Wurzel Wuchsstoffe nachzuweisen. 

Die allgemein festgestellte Erscheinung, daß die Wurzeln nach der 
Exposition in 2°C (konstante Temperatur) in 20,5°C ein intensives 
Wachstum zeigten, drängte mich zu der Frage, ob in der Kälte gebildete 
Wuchsstoffe verantwortlich gemacht werden können. 

Die Untersuchungen von BoysEN-JENSEN (1910), Padi (1914), 
Dok (1930) und Went (1933) haben gezeigt, daß die Avena-Koleoptile 
zur qualitativen als auch zur quantitativen Feststellung des Wuchs- 
stoffes besonders geeignet ist. 

Um nun zu prüfen, ob das rasche Wachstum der Ficaria-Wurzeln 
mit einer Bildung von nachweisbaren Wuchsstoffen verbunden ist, 
habe ich zuerst die Avena-Koleoptile als Testobjekt gebraucht und 
folgende Versuche durchgeführt. 

Die Wachstumszonen an der Wurzel mit der Tusche-Markierung 
festzustellen, war technisch infolge des feinen und zarten Habitus der 
fadenförmigen Ficaria-Wurzel nicht durchführbar. Da die Zone des 
maximalen Zuwachses auf einige Millimeter hinter dem Vegetations- 
punkt beschränkt ist, hielt ich es für angängig, die Wurzel ganz knapp 
hinter dem Vegetationspunkt (1mm langes Stück Haube + Spitze 
zusammen) zu dekapitieren. 

Dieses Stück wurde nun einseitig mit der Schnittfläche auf die 
Avena-Koleoptile aufgesetzt. Da jedoch die Wurzelspitzen sehr rasch 
vertrockneten, habe ich mich zu einer anderen Versuchsmethode ent- 
schlossen. Je 20 Spitzen von gesunden jungen Wurzeln (1 mm lang 
Haube + Spitze), die 14 Tage in Wasserkultur (v. D. CRONE 1 + 2) 
im Eisschrank (+ 2°C), dann 8 Tage in 20,5° C gehalten waren, wurden 
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auf kleine Agar-Blöcke von etwa 5 x 5 x 1,5 mm mit der Schnittfläche 
aufgesetzt. Ich ließ die Spitzen 48 Stunden einwirken und schnitt dann 
von diesem Agarblock kleine Blättchen von der Größe etwa 2 x 3 x 
1,5 mm aus. Und diese Blättchen wurden dann in der von Went (Lehr- 
buch der Pflanzenphysiologie von Kosrtyrschew, F. A. F.C. Went, 
2. Bd. 1931) angegebenen Weise einseitig auf die dekapitierte Avena- 
Koleoptile gesetzt. 

Wurzel- und Knollenspitzenagar, ebenso Pollenstaub- und Infloreszenz- 
agar von Ficaria verna erzeugte an der Avena-Koleoptile keine Kriimmung, 
während der gleichzeitig zum Kontrollversuch angewandte Speichel- 
(1 + 1), Auxin-, Orchideenpollinien- und Rohhefe-Extraktagar sehr 
gute, eindeutige Kriimmungen ergab. 

Die Wuchsstoffbildung durch tiefe Temperatur konnte durch diese 
Versuche — vielleicht wegen ungeeigneter Methodik — nicht nach- 
gewiesen werden, wenn ihr Bestehen damit auch nicht als ausgeschlossen 
gelten kann. Natürlich müßte noch einmal geprüft werden, in welchem 
Teil der Ficaria-Pflanze der Wuchsstoff abgesondert wird. Naheliegend 
war jedoch, daß ich zunächst einmal mit der Wurzel, die das auffällig 
rasche Wachstum zeigte, experimentierte. Die Erwägung, daß viel- 
leicht die Avena-Koleoptile als Testobjekt nicht besonders geeignet sei, 
veranlaßte mich, die dekapitierte Ficaria-Wurzelspitze an einer anderen 
Wurzel zu prüfen. Zu diesem Zweck wurde Ranunculus repens in 
Wasserkultur (v. D. CRONE) genommen. An den jungen auswachsenden 
Wurzeln sollte die Ficaria-Wurzel geprüft werden. Die Ranunculus- 
Knollen wurden in einem feuchten Raum gehalten. Die Spitze der 
Ranunculus-Wurzel wurde in der Länge (!/;, mm), in der nach Sımon 
(1904) noch totale Regeneration erfolgt, abgetragen, und dann wurde 
auf die Schnittfläche die Spitze (Haube + Spitze = 1 mm lang) einer 
mit tiefer Temperatur vorbehandelten Ficaria-Wurzel aufgesetzt und 
mit etwas Gelatinelösung (10%) angeheftet. Für diese Versuche wurden 
20 junge Wurzeln verwandt. 

Es konnte jedoch kein Zuwachs an den Ranunculus-Wurzeln mit den 
aufgesetzten Ficaria-Wurzelspitzen festgestellt werden. Das Ergebnis 
stimmt insofern mit den Beobachtungen CHoLopNys (1929) überein, 
daß bei geköpften Wurzeln, denen die Spitze wieder aufgesetzt wurde. 
kein Zuwachs, sondern eine Wachstumshemmung eintritt. 


C. Zusammenfassung. 

1. Der Kohlenstoffhaushalt von Ficaria verna wurde nach einer 
abgeänderten Blatthälftenmethode untersucht. 

2. Die Trockengewichtsvermehrung der fertig entwickelten Blätter 
ist an Tagen mit niederen Temperaturen (bis etwa 10°—15°) Anfang 
bis Mitte April groß, an Tagen mit höheren Temperaturen über 15°C 
gegen Ende der Vegetationsperiode niedrig oder sogar negativ. Der 
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Tagesverlauf der Trockengewichtsveränderung der Blätter zeigt ein 
charakteristisches Bild, das auf die Temperaturabhängigkeit hinweist. 
Die Messungen an besonnten und beschatteten Blättern ergeben, daß 
die tägliche Trockengewichtszunahme beim Sonnenblatt geringer ist als 
beim Schattenblatt. Die Trockengewichtsveränderung ist mehr von der 
Temperatur als von der Lichtintensität abhängig. Die größte Trocken- 
gewichtszunahme von 22,8 mg pro 2 Stunden und 1 Quadratdezimeter 
wurde bei 15°C erhalten. 

3. Die Ableitung wurde durch die Trockengewichtsveränderung 
verdunkelter Blätter bei Tag und bei Nacht bestimmt. Bei niederen 
Temperaturen ist die Ableitungsgröße gering, mit steigender Tem- 
peratur nimmt sie zu und erreicht im Maximum bei 1 qdm Blattfläche 
den Wert von 38 mg pro Tag. Mit der Hemmung der Ableitung bei 
niederen Temperaturen wurde eine Vermehrung des mittleren Blatt- 
Trockengewichtes nachgewiesen. Bei höheren Temperaturen, die eine 
größere Ableitung zur Folge hat, wird der Wert des mittleren Blatt- 
Trockengewichtes kleiner. Die Unvollständigkeit der Ableitung an Tagen 
mit tiefen Temperaturen (— 1° bis + 4°C) konnte durch mikroskopi- 
sche Prüfungen an Blattquerschnitten (Ficaria calthaefolia) bestätigt 
werden. 

4. Die Assimilationsleistung wurde als Summe von Trockengewichts- 
vermehrung und Ableitung bestimmt. An Tagen mit niederen Tem- 
peraturen (6,5°—7,6° Tagesmittel) ist die Assimilationsleistung groß, 
an Tagen mit höheren Temperaturen (13,5°—16,9° Tagesmittel) ist sie 
bedeutend geringer. Das Temperaturoptimum der Assimilation liegt 
zwischen 8° und 10°C. Die Leistung besonnter Blatter ist bedeutend 
geringer als die beschatteter. Die mittlere maximale Assimilation pro 
Tag beträgt 10,6 mg/h/qdm. Aus den Differenzen zwischen Assimilation, 
Ableitung und Trockengewichtsvermehrung der Blätter konnte die 
Ableitung an belichteten Blättern erschlossen werden. Sie ist etwa 20% 
höher als die Ableitung bei verdunkelten Blättern. Die Gesamtleistung 
pro Quadratdezimeter Blattfläche von April bis Juni beträgt etwa 
2500 mg. 

5. Die Aufhebung der Ruhe der Ficaria-Knospe konnte durch künst- 
liche Treibmittel nicht erreicht werden. 

6. Im ersten Entwicklungsstadium nach der Ruheperiode (Knospen- 
streckung und Wurzelbildung) konnte in dem mikrochemisch kontrollier- 
baren Kohlehydratstoffwechsel der Knolle keine Veränderung nach- 
gewiesen werden. Nach den Prüfungen, die im Zeitraum von 8 Tagen 
vorgenommen wurden, scheinen der Abbau der Stärke und die damit 
verbundene Zuckerbildung erst zur Zeit der Ausbildung des Primär- 
und Sekundärblattes aus der Knospe zu erfolgen. Ebenso konnte erst 
zu dieser Zeit eine Änderung von Form und Größe der Stärkekörner 
festgestellt werden. 
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7. Vorzeitige Knospenstreckung und Wurzelbildung wurde durch 
künstliche Variation der Außenbedingungen (4wöchentliche Kultur 


der Knollen in der konstanten Temperaturstufe von + 2°) ausgelöst. 
Eine Vorbehandlung der Knospen in der Temperaturstufe von + 2° C 
hatte eine wesentliche Beschleunigung im Entwicklungsrhythmus zur 
Folge. Eine Behandlung in der höheren Temperaturstufe (20,5° C) 
wirkte stark hemmend und verlangsamte auffallend den Vegetations- 
verlauf der Pflanze. 

8. Die Beobachtungen an Rhizomknollen in Wasserkultur (Nähr- 
lösung v. D. CRONE 1 + 2) in drei Temperaturstufen (+ 2°, im Freien, 
20,5° C) zeigten, daß in 20,5° C keine Entwicklung von Sproß und Wurzel 
erfolgte. Die Knollen gingen in dieser Temperaturstufe zugrunde. In 
2°C fand ein beträchtliches Wachstum statt. 

9. Durch die Kultur in tiefer Temperatur (+ 2°) konnte die in 20,5° 
in ihrer Entwicklung gehemmte Knospe zur Streckung und Wurzel- 
bildung gebracht werden. Durch die tiefe Temperatur wurde die Hem- 
mung aufgehoben, die Pflanzen zeigten danach in der höheren Temperatur- 
stufe ein ungewöhnlich rasches Wachstum. Inwieweit die zeitlich dosierte 
tiefe Temperaturgabe auf den Zuwachs von Knospe und Wurzel in der 
höheren Temperaturstufe wirkte, konnte nicht mit Sicherheit ermittelt 
werden. 

9. Die Vermutung, daß mit den beschleunigten Wachstumsvorgängen 
von Ficaria verna-Organen nach der tiefen Temperaturbehandlung eine 
Bildung von Wuchsstoffen verbunden sei, konnte nicht bestätigt werden. 


Vorliegende Arbeit wurde im Botanischen Institut der Universität Würzburg 
durchgeführt. Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. H. BuRGErr, 
danke ich ergebenst für die Überlassung eines Arbeitsplatzes, sowie für seine Unter- 
stützung und das stete Interesse, mit dem er jederzeit meine Arbeit förderte. Ferner 
danke ich Herrn Professor Dr. U. WEBER und Herrn Dr. H. Voix für ihre Hilfe. 
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ZUR ENTWICKLUNGSPHYSIOLOGIE DES PERIDERMS: 
DIE ENTSTEHUNG DER KORKKRUSTEN. 


Von 


A. TH. Czasa 
(Berlin). 


Mit 24 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 13. November 1934.) 


I. Einleitung. 

In seinen schönen Untersuchungen über die Entwicklungsphysiologie 
des Periderms hat G. HABERLANDT (1928) gezeigt, daß die normale Ent- 
wicklung der Oberflächen- wie auch der Tiefenperiderme ihren Ausgang 
nimmt von Zellteilungen, welche hormonal induziert werden (Zellteilungs- 
stoffe). Bei den Oberflächenperidermen sind es meist absterbende 
Epidermis- oder Haarzellen, unter denen die ersten Zellteilungen gemäß 
der ,,Diffusionsregel“ auftreten (Nekrohormone), gelegentlich bilden auch 
Spaltöffnungen und Lentizellen die Induktionsorte. Bei den Tiefen- 
peridermen sind es bereits abgestorbene Rindenparenchym- oder mecha- 
nische Zellen, von denen die Induktion von periklinen Teilungen in einer 
darunter liegenden Zellschicht ausgeht. 

Nach den Anschauungen HaBERLANDTs ist jeweils nur die Mutter- 
zellschicht auf Grund einer besonderen Disposition empfindlich für den 
von den Teilungshormonen ausgeübten Reiz. Die geringe Mächtigkeit 
der Periderme sowie ihre in den meisten Fällen außerordentlich regel- 
mäßige periphere Entwicklung lassen darauf schließen, daß der hormonal 
vermittelte Reiz nach einmaliger Wirkung abgeklungen ist, und daß die 
weiteren Teilungen der Phellogenzellen auf Grund ihrer meristematischen 
Natur erfolgen. 

Diese Art der Induktion der Periderm- bzw. Korkbildung tritt nicht 
auf bei einer ganzen Anzahl von Holzpflanzen, welche statt; der meist 
vorkommenden Korkhäute die selteneren Korkkrusten (Korkleisten) 
als sekundäres Abschlußgewebe tragen. 

Durch die nachfolgend geschilderten Untersuchungen soll gezeigt 
werden, daß auch für die Entwicklung der Korkkrusten eine hormonale 
Induktion im Sinne HABERLANDTs angenommen werden muß, daß diese 
Induktion jedoch nicht von außen (bis auf Ausnahmen!) nach innen, 
sondern umgekehrt von innen nach außen erfolgt, und daß sie ferner 
über lange Zeiten fortgesetzt wird. Macht HABERLANDT in erster Linie 
Nekrohormone für die Induktion der Peridermbildung verantwortlich, 
so scheinen bei den Korkkrusten hauptsächlich Zellteilungshormone 
aus lebenden Zellen wirksam zu sein. 

Die nachfolgenden Untersuchungen wurden angeregt durch die 
Beobachtung, daß auf dem Stengelquerschnitt von Aristolochia sipho 
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die Stellen, an denen Korkkrusten (Korkleisten) auftreten, ganz bestimmte 
Abhangigkeitsbeziehungen erkennen lassen zum anatomischen Bau von 
Rinde und Holzkörper, sowie zu den sekundären Wachstumsvorgängen, 
welche in diesen Platz greifen. Die Durchmusterung weiterer Pflanzen mit 
Korkleisten zeigte dann sehr bald, daß diese Abhängigkeitsbeziehungen 
immer wieder zutage treten, daß aber die Mittel und Wege, welche zu 
ihrer Verwirklichung führen, recht verschieden sind. Nach diesen Ver- 
schiedenheiten lassen sich die behandelten Pflanzen in Gruppen zusammen- 
fassen. In den beiden letzten Abschnitten werden mehr anhangsweise 
Liquidambar styraciflua und Ulmus suberosa behandelt. Diese beiden 
Pflanzen tragen zwar Korkkrusten wie die übrigen, aber ihre Entwick- 
lungsweise weicht doch grundsätzlich von der der übrigen untersuchten 
Pflanzen ab. Bei der noch geringen Kenntnis der Korkkrusten konnte 
jedoch auf eine Untersuchung nicht verzichtet werden. 


II. Methodisches und Material. 


Die Untersuchungen wurden an frischem Material durchgeführt, und 
zwar durchweg an Serienschnitten, die mit dem Handmikrotom her- 
gestellt worden waren. Die Schnitte wurden sämtlich mit Eau de Javelle 
aufgehellt, die meisten dann mit Brillantblau (Fettfarbe) in alkoholischer 
Lösung gefärbt (verholzte, kutinisierte und verkorkte Zellwände blau) 
und mit Eosin in Nelkenöl nachgefärbt. Die Schnitte wurden in Kanada- 
balsam eingebettet. i 

Infolge der geringen Verbreitung der Korkkrusten wurden nur wenige 
Freilandpflanzen untersucht, im übrigen Gewächshausmaterial, welches 
ich aus dem Warmhaus des Pflanzenphysiologischen Instituts in Dahlem 
und aus den Botanischen Gärten in Berlin-Dahlem, Bonn, Marburg und 
München erhielt. 

Ill. Eigene Untersuchungen. 
1. Aristolochia sipho L'HÉRIT. und andere Arten. 

Die Entwicklung der Korkkrusten (oder besser Korkleisten, STAHL 
1873) beginnt bei Aristolochia sipho und anderen Arten erst in der zweiten 
Vegetationsperiode (MoELLER 1882). Gewöhnlich treten am Inter- 
nodium unterhalb der Einmündung eines Seitentriebes ein bis mehrere 
derartige parallel der Längsachse über das ganze Internodium oder nur 
über einen Teil desselben verlaufende Leisten auf (vgl. auch MoELLER 
1882; SOLEREDER 1889; PLANCHON 1891). In der Nähe des oberen 
Knotens sind die Leisten anfangs schwächer und spärlicher, gegen den 
unteren Knoten werden sie stärker und zahlreicher. Die grünen längs- 
verlaufenden Zwischenräume zwischen den Korkleisten werden am 
älteren Internodium fortschreitend durch neu auftretende Leisten aus- 
gefüllt, aber selbst an mehrjährigen Stengeln sind häufig noch schmale 
grüne Streifen erhalten geblieben. Das gleiche Verhalten habe ich für 
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Aristolochia sipho L’H£rır., A. tomentosa Sıms., A. grandiflora Swartz, 
A. leuconeura LINDEN und A. ornithocephala Hook. festgestellt; wahr- 
scheinlich gilt es aber auch fiir eine wesentlich gréBere Anzahl von Arten. 
Der Stengelquerschnitt von A. sipho (Abb. 1) ist oft abgebildet worden 
und allgemein bekannt, ebenso der Verlauf des sekundären Dickenwachs- 
tums. Das erste Anzeichen der sekundären Veränderungen des Quer- 
schnittes sind ein oder mehrere Sprünge im Sklerenchymmantel. Diese 
Sprünge treten auf durch den zunehmenden Radialdruck des Zentral- 
zylinders. Sie haben im allgemeinen radialen, trotzdem auch oft unregel- 
mäßigen Verlauf. Bei einem derartigen Sprung trennen sich ganze 
Sklerenchymfasern voneinan- 
der. Die Risse im Sklerenchym- 
ring sind anfangs nur sehr 
schmal. Es liegt in der Natur 
der Zylinderform des Skleren- 
chyms, daß bei der Rißbildung 
der Riß zunächst an der Außen- 
seite (also gegen das Rinden- 
parenchym zu) klafft, während 
gegen das Stengelzentrum zu 
sich die beiden Rißflächen meist 
noch berühren. Seltener tritt 
ein Klaffen des Risses auch an 
der Innenseite auf. Auf diesem 
Stadium treten als erste Folge 
der Rißbildung eine oder zwei 
radiale Teilungswände in der ; Bi 
dem Riß unmittelbar anliegen- cate ee wn on Foe ang Br 
den Rindenparenchymzelle auf. 
Die Richtung dieser Teilung ist wahrscheinlich die unmittelbare Antwort 
auf den Tangentialzug, der auf diese Rindenzelle ausgeübt wird. Schon 
Kxy (1902) hat diese Tatsache beschrieben und in seiner Abb. 5 Tafel II 
dargestellt. Die nächste sichtbare Veränderung ist das Sichvorwölben 
der angrenzenden Parenchymzellen in die Lücke im Sklerenchymring. 
Grundsätzlich sind sowohl die Rindenparenchymzellen wie auch die 
parenchymatischen Perizykelzellen dazu fähig; doch tritt der letztere Fall 
nur seltener auf, da, wie oben erwähnt, ein Riß im Sklerenchymring nur 
relativ selten von Anfang an nach innen klafft (vgl. auch ScHwAaBAcH 
1898, S. 355). Zwar betont ScHwABacH (1898, S. 354), daß die unmittel- 
bar an den Sklerenchymring angrenzende innerste Schicht des Rinden- 
parenchyms sehr plasmareich und deshalb besonders geeignet ist, die 
Lücken auszufüllen. Gemeint ist damit die ehemalige Stärkescheide. 
Für den windenden Stengel der Boussingaultia baselloides hat V6cu- 
TING (1900) die Sprengung des Sklerenchymmantels eingehend unter- 
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sucht. Die Abfolge der zuerst auftretenden Zellteilungen, sowie die Fahig- 
keit der innen und auBen angrenzenden Parenchymzellen, die Liicken 
im Sklerenchymmantel auszufüllen, decken sich genau mit der für A. sipho 
gegebenen Darstellung (vgl. auch VécuTING a. a. O., Abb. 53, 54, 57 
und 58 auf Tafel II). Das Hineinwachsen der Parenchymzellen in die 
Lücke kann nur als eine Folge des an dieser Stelle fehlenden Gegendruckes 
gegen die Zelle aufgefaßt werden (vgl. auch ScHwaBaAcH 1898). Die 
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Abb. 2. Aristolochia sipho, Querschnitt durch den Stengel mit Sprengungskeil vor der 
Bildung der Korkleiste (gez. mit Prisma, Zeiß Obj. C, Ok. 2). 


Zellen füllen die Lücke vollständig aus und verwachsen mit den Skleren- 
chymzellen (Kny 1902). Die in dem Zellschlauch anfangs auftretenden 
Zellwände stehen tangential. Nach Kny soll diese Richtung bedingt 
sein durch tangential einwirkenden Druck. Ein Beweis dafür läßt sich 
in diesem Falle schwer oder gar nicht erbringen. Aber auch ohne die 
Annahme einer besonderen Druckwirkung auf diese Zellen, die wahr- 
scheinlich nicht vorhanden ist, werden die ersten Teilungswände einer 
derartig ungewöhnlich langen Zelle diese in mehrere kurze — + isodia- 
metrische — zerlegen. Die weiteren Vorgänge an dieser Stelle führen zur 
Vergrößerung der Lücke im Sklerenchymring, die ursprünglichen Ränder 
der Rißstelle entfernen sich immer weiter voneinander. Die Lücke wird 
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kontinuierlich mit neuen Zellen ausgefüllt. An diesen Zellen ist wenigstens 
anfänglich die Richtung der Zellwände bemerkenswert: sie verlaufen 
hauptsächlich tangential und radial. Nach Kny (1902) stehen die Paren- 
chymzellen in der Lücke unter dauerndem Tangentialzug durch den klaf- 
fenden Sklerenchymmantel, der durch den radialen Wachstumsdruck 
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Abb. 3. Aristolochia sipho. Querschnitt durch den Stengel mit Korkleiste (gez. mit Promi, 
Seibert, Obj. DP). 


fortwährend stärker auseinandergetrieben wird. Infolge dieses Tangen- 
tialzuges werden die neu auftretenden Teilungswände senkrecht zur 
Dehnungsrichtung orientiert, also radial. Die Erweiterung des Skleren- 
chymmantels pflanzt sich auch auf die primäre Rinde fort (der sog. 
, Sprengungskeil“‘) und man sieht auch hier sich die Parenchymzellen 
tangential strecken und durch radial gestellte Wände sich teilen (Abb. 2). 
Verfolgt man das Auftreten solcher Teilungen in der Rinde zentrifugal 
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weiter, so zeigt sich, daß radiale Teilungen nur bis an eine bestimmte 
Zellschicht auftreten, in dieser Schicht aber stehen die Teilungswände 
tangential. Diese Zellschicht ist die Phellogenmutterschicht. Bei A. sipho 
ist das die erste subepidermale, bei A. brasiliensis meist die dritte, seltener 
einmal die vierte subepidermale Zellschicht (Abb. 4). Hier entsteht nun, 
örtlich streng begrenzt, das Periderm (Abb. 3). Aber keine dünne Kork- 
schicht wird vom Phellogen gebildet, sondern eine mächtige Korkleiste, 
meist am ganzen Internodium gleichmäßig von Knoten zu Knoten. 

Bevor auf die Peridermbildung näher eingegangen wird, ist die für 
die ganze Untersuchung wichtigste Frage zu erörtern: welcher Umstand 














Abb. 4. Aristolochia brasiliensis, Querschnitt durch den äußeren Teil der Rinde mit 
beginnender Peridermbildung (gez. mit Zeichenapparat, Abbe, Zeiß Obj. D, Ok. 2). 


veranlaßt die in den Riß im Sklerenchymring hineinwachsenden Paren- 
chymzellen zur Teilung? Der sicher herrschende Tangentialzug dehnt 
die Zellen in tangentialer Richtung. Diese Tatsache wird klar bewiesen 
durch die Verhältnisse im Stengel von Clematis vitalba (S. 115). Durch die 
Untersuchungen von Kny (1902) ist eindeutig festgestellt worden, daß 
die unter Zugwirkung auftretenden Zellwände senkrecht zur Zugrichtung 
stehen. Es ist aber nicht gesagt, daß die unter Zug stehenden Zellen 
sich teilen müssen. Das Beispiel von Clematis vitalba beweist wieder, daß 
parenchymatische Rindenzellen um das 10—20fache ihres Durchmessers 
durch derartigen Tangentialzug in die Länge gestreckt werden können, 
ohne daß sie sich teilen (Abb. 5). Schon an dieser Stelle ist daran zu 
erinnern, daß Teilung der Zelle eintritt, wenn ihr bestimmte teilungs- 
auslösende Stoffe zugeführt werden. Diese Tatsache ist durch zahlreiche 
Untersuchungen verschiedener Forscher unter Beweis gestellt und erst 
kürzlich von ALMOSLECHNER (1934) in Versuchen mit Hefezellen und 
Wachsstoff B aus Boletus edulis, Rhizopus suinus, Hefe und Harn wieder 
eindeutig bewiesen worden. 
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Bevor auf die Frage der teilungsférdernden Stoffe bei Aristolochia 
eingegangen werden kann, miissen die anatomischen Verhiltnisse in der 
Umgebung der Risse im Sklerenchymring etwas eingehender erläutert 
werden. Schon SCHWABACH (1898) hat festgestellt, daß bei A. sipho 
L’H£rır., A. westlandii HEMSL., A. anguicida L. und A. brasiliensis Marr. 
und Zucc. mindestens die ersten Sprengungen des Sklerenchymringes 
in der radiären Verlängerung der Markstrahlen auftreten. Diese Tat- 
sache kann ich nur bestätigen (Abb. 1) nach Untersuchungen an A. sipho 
et A. brasiliensis. Gelegentlich treten Risse auch gegenüber den Sieb- 
teilen auf. Außer mehreren — meist drei — Bündeln, welche sich stark 
vergrößern und besonders in tangentialer Richtung zunehmen, ver- 
breitern sich die dazwischen liegenden primären Markstrahlen sehr stark 
(vgl. dazu auch WESTERMAIER und AMBRONN 1881, S. 427). Es scheint, 
daß gerade der durch die Verbreiterung der Markstrahlen verstärkte 
Tangentialdruck zur Sprengung des Sklerenchymringes führt. Aus den 
anatomischen Verhältnissen geht eindeutig hervor, daß die Sprengung 
nur einen Ausgleich des allgemein herrschenden Wachstumsdruckes dar- 
stellt. Sowie aber die Lücke im Sklerenchymring durch die hinein- 
wachsenden Zellen ausgefüllt ist, zeigt sich deutlich, daß zwischen dem 
Markstrahlgewebe und den Zellen in der Lücke Beziehungen hergestellt 
werden. Diese bestehen in mehrfacher Hinsicht: 

1. Das interfasciculare Kambium wölbt sich hinter der Lücke im 
Sklerenchymring meist bogig gegen diese vor und zeigt an derartigen 
Stellen vermehrte Teilungstätigkeit, während die benachbarten Zellen 
zurückbleiben. 

2. Die Markstrahlzellen verbreitern sich genau hinter der Lücke oft 
beträchtlich. Dieses Bestreben, sich tangential auszudehnen, läßt sich 
radial weiterverfolgen bis in die Lücke hinein. 

3. Häufig ist zu beobachten, daß diese verbreiterten Markstrahlen, 
zentralwärts vom Kambium wie die Parenchymzellen in der Lücke ihre 
Wände sklerotisieren und schwach verholzen (mit Brillantblau, Fettfarbe. 
schwache Blaufärbung, mit Phloroglucin - HCl schwache Rotfärbung). 
Diese Vorgänge gehen allerdings nicht weit. Bekanntlich besitzt A. sipho 
wie andere schlecht windende Kletterpflanzen unverholzte Markstrahl- 
zellen (SCHELLENBERG 1899). 

4. In dem weiteren Entwicklungsverlauf beginnen sich die Parenchym- 
zellen in der Lücke lebhaft zu teilen. Diese Teilungsfreudigkeit erstreckt 
sich auch auf die radial vor der Lücke liegenden Rindenparenchym- 
zellen des sog. Sprengungskeiles (vgl. dazu auch das gegensätzliche Ver- 
halten von Clematis vitalba S. 115). 

Mit den voranstehenden Ausführungen dürften die Beziehungen 
zwischen den Zellen der Lücken im Sklerenchymring und den Mark- 
strahlzellen rein anatomisch soweit gekennzeichnet sein, daß auf die 
entwicklungsmechanischen Verhältnisse näher eingegangen werden kann. 
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Es ist nun die Frage nach der Herkunft der teilungsfördernden Stoffe, 
unter deren Einfluß die Parenchymzellen in der Lücke und im ,,Sprengungs- 
keil‘ stehen, zu beantworten. Zweifellos müssen zwei Perioden der Be- 
lieferung mit Teilungsstoffen unterschieden werden: 

1. Vom Zeitpunkt der Sprengung des Sklerenchymmantels bis zur 
Aufnahme der Verbindung der Zellen in der Lücke mit den Zellen des 
Markstrahles, und 

2. die Zeit des Einflusses der Markstrahlzellen, bzw. des interfasci- 
cularen Kambiums. ra 

Es ist anzunehmen, daß die ersten Zellteilungen nach der Sprengung 
des Sklerenchymmantels in den benachbarten Zellen induziert werden 
durch teilungsfördernde Stoffe, welche aus den der Reißlinie benach- 
barten Sklerenchymzellen austreten. Diese erfahren durch die Sprengung 
sicher Verletzungen, da es sich um gewaltsame Trennung noch lebender 
Zellen handelt (vgl. auch das von ScHWABACH 1898, auf S.357 für 
A. brasiliensis Gesagte). Es muß sich dabei also um Vorgänge der Induk- 
tion von Zellteilungen handeln, wie sie von HABERLANDT mehrfach 
gekennzeichnet worden sind. Daß von den Zellen des Sklerenchym- 
mantels allgemein ein solcher Teilungsreiz nicht ausgeht, beweist der 
Umstand, daß in seiner Umgebung sonst keine Zellteilungen induziert 
werden. Nach SCHWABACH führen die Sklerenchymzellen bei A. brasiliensis 
lange Zeit lebenden Inhalt. Auch von den oft zahlreichen Brachysklereiden, 
welche aus den Parenchymzellen in den Lücken später hervorgehen, 
kann ein solcher Teilungsreiz nicht ausgehen, ebensowenig von gelegent- 
lich abgetrennten kleineren Stücken des Sklerenchymmantels, denn 
Brachysklereiden werden bekanntlich nicht von allen Aristolochien ent- 
wickelt — nach SCHELLENBERG (1899) von den nicht oder schlecht 
windenden Arten nicht; A.sipho bildet als schlecht windende Pflanze 
keine oder nur sehr wenige (Abb. 1—3). Aus den Untersuchungen 
HABERLANDTs (1928) ist weiterhin bekannt, daß die Induktion durch 
verletzte oder tote Zellen nur kurzdauernd ist. Für eine derartig große 
Anzahl von Zellteilungen wie sie in den Lücken im Sklerenchymmantel 
und in den „Sprengungskeilen‘‘ im ganzen Internodium von Knoten zu 
Knoten auftritt, lange Zeiten hindurch, sind größere Mengen von Teilungs- 
stoffen notwendig, deren Zustrom während der Wachstumsperiode an- 
dauern muß. Die Quelle dieses Stromes von teilungsfördernden Stoffen 
glaube ich nach dem oben Gesagten nur in den Markstrahlzellen, wahr- 
scheinlich im interfascicularen Kambium suchen zu müssen. 

Es ist hier noch darauf hinzuweisen, daß bei vielen Aristolochia-Arten 
und zahlreichen anderen Pflanzen die Parenchymzellen, welche die 
Lücken im Sklerenchymmantel ausfüllen, sehr bald verdickte und verholzte 
Zellwände erhalten (Brachysklereiden); die ältesten Zellen stets zuerst. 
Diese Verdickung der Zellwände tritt nicht nur bei Pflanzen mit geschlos- 
senem Sklerenchymmantel auf, sondern auch bei solchen mit typischem 
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Bastring (z. B. Akebia quinata) oder mit unterbrochenen Bastbiindeln 
(z. B. Ilex aquifolium, Fagus silvatica u.v.a.). Die Frage, was diese 
Sklerotisierung zu bedeuten hat, läßt sich heute noch nicht befriedigend 
beantworten. Sie steht auch mit der hier behandelten Frage nicht in 
unmittelbarem Zusammenhang. Aber es könnte verlangt werden, daß 
gerade die Zellen, durch welche die geforderte Leitung zum mindesten 
der teilungsfördernden Stoffe vonstatten gehen soll, dünnwandig sein 
müssen, jedenfalls die Leitung nicht behindern dürfen. Das ist bei einigen 
auch der Fall, z. B. bei A. sipho (Abb. 1—3), während bei A. brasiliensis 
und anderen die Wandverdickungen ganz ausgesprochen sind. Aber in 
diesen Fällen sind die verdickten Wände sehr stark und grob getüpfelt. 
Auf diesen Umstand hat schon Tscutrcu (1885) aufmerksam gemacht, 
ferner SCHWABACH (1898). Beide sind der Meinung, daß durch die An- 
wesenheit dieser Zellen die radiale Stoffleitung in den Markstrahlen nicht 
beeinträchtigt wird, zumal die Brachysklereiden keine vollständigen 
ununterbrochenen Platten bilden (vergl. auch WESTERMAIER und AMBRONN 
1881). k 

Die Peridermbildung bei À. sipho und A. brasiliensis verläuft nicht 
nach der von HABERLANDT geschilderten Weise. Haare sind auf dem 
Stengel nicht vorhanden. Die Epidermiszellen bleiben an Stellen ohne 
Korkbildung jahrelang lebend. Unter den Spaltôffnungen älterer Stengel 
(2—3jährig) habe ich nie Teilungen gesehen (im Gegensatz z.B. zu 
Akebia quinata). Dagegen ist es äußerst bezeichnend, daß die Kork- 
bildung stets nur in der Verlängerung derjenigen Strahlen einsetzt, vor 
denen der Sklerenchymmantel gesprengt worden ist, und von denen aus 
die ,,Sprengungskeile“ gegen die Epidermis zu vorrücken (Abb. 1) 
(auch Rasirz 1916). 

Weiterhin sieht man, daß stets die lebhafteste Korkbildung unmittel- 
bar über dem ,,Sprengungskeil‘ stattfindet. An diesen Stellen ist das 
Korkkambium + tief einwärts gezogen. Nach beiden Seiten zu wird die 
Korkbildung schwächer und hört plötzlich ganz auf. Den schwächeren 
Markstrahlen gegenüber findet auch nach Jahren noch keine Periderm- 
bildung statt, sondern die Epidermis bleibt funktionsfähig. Die Bildung 
einer Korkhaut ist niemals zu beobachten. Wenn zwei Korkleisten nahe 
beieinander liegen, anastomosieren sie über den Zwischenraum hinweg 
(Abb. 1). Als wesentlicher Beweisgrund muß aber das Auftreten der 
ersten tangentialen Teilungen in der Phellogenmutterschicht gelten. 
Die Teilungen treten nämlich dann auf, wenn die vorwiegend radial 
gestellten Teilungen im Rindenparenchym gegen diese Zellschicht vor- 
rücken (Abb. 4). Das ist nur so zu verstehen, daß die Zellteilungsstoffe, 
welche in den Zellen des „Sprengungskeiles‘‘ gegen die Epidermis zu 
wandern, in den Zellen der Phellogenmutterschicht diese tangentialen 
Teilungen hervorrufen, also die Peridermbildungen induzieren. Am 
Ende der Vegetationsperiode findet man oft ,,Sprengungskeile“, welche 
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in der Rinde stecken geblieben sind, ohne daß es zur Peridermbildung 
gekommen ist. Diese erfolgt dann erst nach dem Wiedereinsetzen der 
Wachstumsvorgänge im folgenden Jahre. 

Sehr vereinzelt findet man an jüngeren, schon in Korkbildung 
begriffenen Stengeln kleine Korkwarzen, welche keinen Zusammenhang 
mit Lücken im Sklerenchymmantel zeigen. Diese machen den Eindruck 
von Lentizellen, obwohl solche bei Aristolochia allgemein nicht vorkommen. 
Auch SOLEREDER (1899) erwähnt solche nicht, wohl aber Stan (1873). 


2. Clematis vitalba L. und einige andere Pflanzen. 

Die Verhältnisse der Peridermbildung bei Aristolochia erfahren eine 
interessante Beleuchtung besonders durch eine Pflanze, welche nach ihrer 
Peridermbildung hier nicht zu erwähnen wäre, wenn sie nicht durch ihr 
gegenteiliges Verhalten zur Bekräftigung des für Aristolochia Gesagten 
beitragen würde: Clematis vitalba, die oben schon erwähnt wurde. Auch 
einige weitere Pflanzen können hier als Parallelfälle herangezogen werden. 

Die meist langen Internodien der Stengel sind im grünen und jüngeren 
Zustand mehrkantig (6kantig) und glatt. Von Korkbildung ist zunächst 
nichts zu erkennen, bis später die Ringelborke abgestreift wird. Lenti- 
zellen fehlen wie bei vielen Holzpflanzen mit Tiefenperiderm (vgl. auch 
STAHL 1873). 

Schon SOLEREDER (1899) berichtet, daB Clematis in bezug auf die 
Achsenstruktur dem Aristolochiaceentypus folgt. Auf dem Stengel- 
querschnitt wechseln sechs große Leitbündel ab mit sechs kleineren 
Zwischenbündeln. Die primären Markstrahlen verholzen frühzeitig. 
Im Perizykel ist ein „gemischter“ (TscHikc# 1885) und kontinuierlicher 
Sklerenchymring vorhanden. Die noch deutlich abgesetzten Bastbelege 
sind durch Sklerenchymplatten zu einem kontinuierlichen Sklerenchym- 
mantel verbunden. An den Stellen, an welchen die Bastbündel mit den 
Sklerenchymplatten zusammenstoßen, befindet sich eine schräg ver- 
laufende Reihe von etwas großlumigen Sklerenchymzellen, welche für 
das folgende noch von einiger Bedeutung sein wird. 

Das sekundäre Dickenwachstum vergrößert vor allem die sechs großen 
Bündel gleichmäßig, aber nur in mäßigem Umfang. Schon in der ersten 
Vegetationsperiode setzt die Peridermbildung ein, die aber zum Unter- 
schied von der sonst ähnlichen Aristolochia an der Innenseite des gemisch- 
ten Sklerenchymringes erfolgt. 

Die Peridermbildung beginnt in den Markstrahlen, welche den großen 
Bündeln benachbart sind, und zwar in der Parenchymzellreihe, welche 
unmittelbar an den Sklerenchymring angrenzt. In der Mitte des Mark- 
strahles treten die ersten Teilungen auf. Nach kurzer Zeit sind hier schon 
3—4 Teilungen erfolgt, während gegen die beiden Flanken des Mark- 
strahles zuerst ein bis zwei Teilungen eingetreten sind. Die Mitte des 
Markstrahles zeigt also die lebhafteste Teilungstätigkeit. Die Zellreihe 
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ist vom Kambium meist nur um 1—2 Zellen entfernt. Etwas später als 
in den Markstrahlen beginnt die Teilungstatigkeit auch vor den Siebteilen 
der größeren Leitbündel, aber zunächst ganz ohne Zusammenhang mit den 
Bildungen in den Markstrahlen. Das Auftreten der ersten Teilungen an 
diesen Stellen ist bemerkenswert. Zu beiden Seiten des Siebteils treten 
am Kambium beginnend Reihen von Bastfasern auf, die sich später 
zum vollständigen Bogen um den Siebteil schließen. Die ersten tangen- 
tialen Teilungen treten nun gerade hinter dem Teil des Leptoms auf, der 
noch nicht von den Bastfasern gegen den Perizykel abgegrenzt ist, in einer 
Zellschicht, die noch durch 
3—4 Zellen vom Innenrand 
des Sklerenchymringes ge- 
trennt ist. In diesem Teil 
des jungen Periderms findet 
sehr bald Verkorkung statt 
(Blaufärbung mit Brillant- 
blau, Fettfarbe), noch bevor 
eine Verbindung mit den ent- 
sprechenden Bildungen in den 
Markstrahlen erfolgt ist. Diese 
jungen Peridermkomplexe der 
Siebteile und der Markstrah- 
len vereinigen sich nun hinter 
den Bastzellreihen zum ge- 
schlossenen Ring (Abb. 5). 
Aus dem hier über die 
Peridermbildung von Clematis 
Mitgeteilten geht hervor, daß Cir “peridores (gee emit Prams, ouibee 
diese offenbar nicht nach der Obj. DP). : A 
nach HABERLANDT (1928) für 
andere Tiefenperiderme gültigen Weise vor sich gehen kann. Das eigen- 
artige Auftreten der ersten Teilungen in der Mitte der Markstrahlen 
scheint mir dafür zu sprechen, daß sich am geschlossenen Sklerenchymring 
die teilungsfördernden Stoffe stauen, die möglicherweise aus dem sehr 
nahegelegenen Kambium stammen. Bei Philadelphus coronarius betont 
HABERLANDT mit Nachdruck gerade die Tatsache, daß die tangentialen 
Teilungen zuerst zwischen Bastbelegen und Leptom auftreten und erst 
beträchtlich später in den Markstrahlen. Die relative Unabhängigkeit 
im Auftreten des Periderms bei Clematis an dem durch die Bastfasern 
nicht abgeschirmten Teil des Leptoms und ihre + große Entfernung von 
den mechanischen Zellen der Bastbelege innerhalb des gemischten Skleren- 
chymringes scheint mir ein Anzeichen dafür zu sein, daß diese tangen- 
tialen Teilungen bei Clematis nicht stofflich von den Sklerenchymzellen, 
sondern vom Leptom her induziert werden. Dafür spricht ja auch, daß 
8* 
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sie zuerst in der Liicke zwischen den beiden Reihen von Bastfasern 
auftreten, dicht am Leptom, aber um mehrere Zellreihen entfernt vom 
Sklerenchymring. Weitere Beweise für diese Anschauung werden erbracht 
durch das, was in den folgenden Abschnitten über Passiflora suberosa, 
Rhynchosia phaseoloides und die Evonymus-Arten mitgeteilt wird. 

Schon während oder nach der Peridermbildung erfolgen an stark in die 
Dicke wachsenden Stengeln durch den radialen Wachstumsdruck histo- 
logische Veränderungen im sklerenchymatischen Perizykel und im Paren- 
chym. An manchen Stengeln kann man schon während der ersten Stadien 
der Peridermbildung sehen, daß die oben erwähnten großlumigen Skleren- 
chymzellen am Rande der Bastbelege + entholzte Zellwände haben. In ein- 
zelnen ist gelegentlich eine junge Querwand zu sehen. In anderen Stengeln 
sind diese Zellen nur vergrößert. Während nun die Korkbildung erfolgt, 
werden durch die zunehmende Vergrößerung des Leitungsgewebes auf 
dem Querschnitt Rinde und Perizykel erhöhtem Tangentialdruck aus- 
gesetzt. Dieser wachsende Spannungszustand hat aber nicht wie bei 
Aristolochia Sprengung des perizyklischen Sklerenchymmantels zur Folge, 
sondern jene Reihe großlumiger Sklerenchymzellen gibt diesem Zuge nach. 
Ihre Wände sind + vollständig entholzt und sie erfahren in der Folge- 
zeit eine Dehnung, die sie um das Zehn- bis Zwanzigfache ihres ur- 
sprünglichen Durchmessers in tangentialer Richtung verlängert. Durch 
die Gestaltsveränderung dieser Zellen wird der Tangentialzug in der 
Rinde bewiesen, wenn es noch eines Beweises bedürfte. Das Charakteri- 
stische im Verhalten dieser Zellen ist aber, daß sie sich nicht oder nur in 
seltenen Fällen — wie oben angegeben schon vor der Peridermbildung — 
einmal teilen. In dieser Tatsache: starke Streckung von Zellen unter 
Zugwirkung ohne Teilung, sehe ich einen wesentlichen Beweis für die 
oben aufgestellte Behauptung, daß sich eine Zelle durch passiven Zug 
zwar in die Länge strecken kann, sich aber nicht zu teilen braucht — 
wenn ihr gleichzeitig die Anregung zur Teilung (teilungsfördernde Stoffe) 
fehlt. In der Zeit, in welcher die tangentiale Dehnung der erwähnten 
Zellen erfolgt, sind Perizykel und Rinde von den stoffreichen leitenden 
Geweben schon durch eine kontinuierliche Korkschicht getrennt. Die 
Schranke verhindert den Stoffdurchtritt von den Markstrahlen und vom 
Leptom her. Somit muß auch der Zustrom von Teilungsstoffen zu diesen 
Zellen sowie zur gesamten Rinde unterbleiben. Obwohl sich die tangen- 
tiale Dehnung auch im Rindenparenchym bis zur Epidermis auswirkt, 
erfolgen hier doch keine Zellteilungen im Gegensatz zu den Aristolochien. 
Teilungen finden statt, aber in den Markstrahlen, in nächster Nähe des 
Kambiums, und diese führen unmittelbar zur Bildung des Phellogens 
(vergl. auch Rasırz 1916). 

Mir scheint, das abweichende Verhalten des Clematisstengels ist nur 
eine Folge der Dispositionsänderung der Peridermmutterschicht gegen- 
über den Aristolochien. Da schon im parenchymatischen Perizykel 
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gelegene Zellen zur Peridermbildung disponiert sind, legen die Teilungs- 
stoffe einen nur sehr kurzen Weg zuriick, bis sie ihre Wirksamkeit ent- 
falten können. Andererseits möchte ich die Vermutung aussprechen, 
daß die sekundären Veränderungen bei Clematis denen von Aristolochia 
sehr ähnlich sein müßten, wenn auch hier die subepidermale Zellschicht 
zur Peridermbildung disponiert wäre. 

Ohne im einzelnen auf einige weitere Pflanzen einzugehen, welche 
genau wie Clematis zum Beweise der vertretenen Auffassung dienen, 
sollen von diesen nur die wesentlichen Eigentümlichkeiten kurz charak- 
terisiert werden. 


Vitis vinifera L. 

Wie bei Aristolochia und Clematis wird der Holzkörper durch die primä- 
ren und sekundären Markstrahlen in Lamellen zerlegt (SoLEREDER 1899). 
In der primären Rinde sind den deutlich begrenzten Siebteilen die bekann- 
ten isolierten Bastfaserbündel vorgelagert. Die Peridermbildung beginnt 
wie bei Clematis in den Markstrahlen, und zwar treten anfangs zahlreiche 
radiale Teilungen auf, die sich zu den Seiten der Siebteile häufen. In 
der Mitte des Markstrahles setzen dann die ersten tangentialen Teilungen 
ein, die bogenförmig an die seitlichen radialen Teilungen anschließen, 
so daß das Periderm an den Markstrahlen immer bogig gegen das Stengel- 
zentrum vorgerückt ist. Von den radialen Teilungen am Rande der Mark- 
strahlen rücken dann Teilungswände von beiden Seiten der Siebteile im 
allgemeinen in der unmittelbar unter den Bastbündeln gelegenen Zellreihe 
gegen die Mitte zu vor. Auf diese Weise kommt es zur Bildung einer 
geschlossenen Phellogenschicht und eines geschlossenen Periderms. 
Im weiteren Verlaufe des sekundären Dickenwachstums ist trotz der 
Vergrößerung des Stengelquerschnittes eine Teilung der Rindenparen- 
chymzellen vor den Markstrahlen nicht mehr möglich. Diese werden 
wie bei Clematis tangential zum Teil erheblich gedehnt. 

Das Zustandekommen des Periderms steht bei Vitis in stärkerem Maße 
in Abhängigkeit von den Markstrahlen, bzw. von den dort disponiblen 
zellteilungsfördernden bzw. plastischen Stoffen. Daß die Zellschicht 
im Leptom geringeren Grad von Disposition zur Phellogenbildung 
besitzen muß, geht daraus hervor, daß bei ungleicher radialer Erstreckung 
des Phloéms die Phellogenteilungen auch auf jüngere, aber unmittel- 
bar benachbarte Siebteile von den Markstrahlen aus übergreifen können. 


Philadelphus coronarius L. 

Mit der Entwicklung des Periderms im Perizykel (vgl. HABERLANDT 
1928) wird auch hier die primäre Rinde gegen den übrigen Stengelteil 
abgeschlossen. Bei der weiteren Vergrößerung des Stengelquerschnittes 
kommt es zwar zur tangentialen Dehnung der Parenchymzellen, nicht 
aber zu Teilungen. 
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3. Sapindaceen. 

Dem Verhalten nach miissen die beiden untersuchten Sapindaceen, 
Cardiospermum halicacabum L. und Serjania cuspidata, zum Typus der 
Aristolochia gerechnet werden. Bei den beiden Lianen zeigt der drei- 
eckige Stengelquerschnitt einen mittleren Leitzylinder, außerdem in 
jeder Ecke einen weiteren, zunächst unvollständigen, der aus einem auf 





Abb. 6. Cardiospermum halicacabum, Querschnitt durch die Rinde eines sehr jungen Stengels. 
Der „Sprengungskeil‘ dringt bis zur Epidermis vor, hier radiale Teilungen (gez. Zeichen- 
apparat, Abbe, Zeiß Obj. D, Ok. 4). 


frühester Entwicklungsstufe abgesprengten Prokambiumstrang entstan- 
den ist. Diese vier Leitzylinder sind umgeben von einem geschlossenen 
Kollenchymmantel, auf den nach außen die parenchymatische Rinde 
folgt. Sobald der sekundäre Zuwachs des Leitungsgewebes einsetzt, wird 
unter dem wachsenden Radialdruck der Sklerenchymmantel gesprengt, 
und zwar vornehmlich an sechs kritischen Stellen. Das sind auf jeder 
der drei flachen Stengelseiten zwei Stellen, an denen durch das Gegen- 
einanderarbeiten der Leitzylinder der starre Mantel notwendigerweise 
zerreißen muß. Außerdem wird der Sklerenchymmantel an den Stengel- 
kanten durch die Vergrößerung der kleineren Leitzylinder meist noch 
mehrfach gesprengt. 
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Die Risse im Sklerenchymmantel werden wie bei Atistolochia durch 
hineinwachsende Parenchymzellen sehr bald ausgefüllt. Von diesen 
Liicken aus setzen sich nun die Zellteilungen gegen die Epidermis fort, 
gelegentlich in einem nur eine Zelle breiten Streifen, oder auch in breiter 
Bahn (,,Sprengungskeile“). An verschieden alten Stadien läßt sich in 
sehr lehrreicher Weise das Vordringen der Zellteilungen entsprechend dem 
Vorrücken eines Stromes einer die Zellteilung bedingenden Substanz 
verfolgen. Dabei ist für Cardiospermum halicacabum zweierlei zu beob- 
achten: 

1. Dringt schon auf sehr friihem Entwicklungsstadium ein Sprengungs- 
keil gegen die Epidermis vor, so gehen die Epidermiszellen zu radialen 
Teilungen über, ohne daß es 
schon zur Peridermbildung 
kommt (Abb. 6). 

2. In älteren Stadien da- 
gegen treten an diesen Stellen 
in den subepidermalen Zellen 
tangentiale Teilungen auf, 
welche typische Periderm- 
bildung einleiten (Abb. 7). 

Aus diesem doppelten Ver- 
halten geht hervor, daß offen- 
bar nicht in jedem Entwick- 
lungszustand die subepider- 
malen Zellen in gleicher Weise 
mit der Bildung eines Kork- 
kambiums reagieren, wenn 








2 à = Abb. 7. Cardiospermum halicacabum, Querschnitt 
aus den nächst tiefer liegen- durch die primäre Rinde mit beginnender Peri- 


den Zellschichten teilungs- dermbildung (gez. Zeichenapparat, Abbé, Zeiß 


2 Obj. C, Ok. 4). 
fördernde Substanz zugeleitet 


wird. Und andererseits müssen die Epidermiszellen auf frühem Ent- 
wicklungsstadium noch fähig zu radialen Teilungen sein, sobald diese 
von innen her induziert werden. Dieses Verhalten ändert sich in späterem 
Entwicklungszustand grundsätzlich. Dann reagiert, wie geschildert, die 
subepidermale Zellschicht mit der Bildung eines Phellogens, die Epidermis- 
zellen teilen sich dann jedoch nicht mehr. 

Durch das Auftreten von zwei Hauptrißstellen im Sklerenchymmantel 
unter jeder der drei Stengelflächen laufen auf diesen je zwei Kork- 
streifen (Korkleisten) entlang. Dazu kommen an älteren Stengeln gelegent- 
lich auch noch solche an den Kanten. 


Serjania cuspidata CAMBESS. 
Das gleiche Verhalten, welches für Cardiospermum beschrieben wurde, 
gilt auch für 8. cuspidata. Bei dieser Art liegen die Verhältnisse aber nicht 
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so klar, weil auf den Stengelflächen frühzeitig Lentizellenbildung von den 
Spaltöffnungen aus einsetzt. Dadurch wird die besondere Art der Peri- 
dermbildung häufig stark verwischt. An den Stengelkanten stehen bei 
dieser Art zahlreiche Haare. Die absterbenden Zellen dieser Haare 
sind aber nicht an der Peridermbildung beteiligt in der von HABERLANDT 
angegebenen Weise, denn sonst müßten gerade die Stengelkanten Ent- 
stehungsorte des Periderms sein. Aber die Peridermbildung an den Kanten 
gehört gerade zu den Ausnahmen. Wenn sie hier auftritt, dann läßt 
sich mit Sicherheit nachweisen, 
daß die Induktion von innen her 
(Sprengungskeil) erfolgt ist. 


4. Passiflora suberosa L. 
Der Beginn der Bildung der 
fast weißen Korkleisten bei Passi- 
flora suberosa erfolgt meist von 
einer Blattachsel aus geradlinig 
aufwärts, ebenso auf der fast 
gegenüberliegenden Flanke des 
runden Stengels. So ziehen sich 
anfangs zwei Korkleisten gegen 
den nächsthöheren Knoten hin- 
auf, die allerdings nicht um 180° 
gegeneinander gestellt, sondern 
einseitig einander genähert sind. 
Im nächsttieferen Internodium 
tritt dann meist noch eine dritte 
. nnitt, Korkleiste hinzu, so daß nun drei 
halbschematisch (zu S. 120). inetwagleichen Abständen parallel 
am Stengel abwärts verlaufen 
(Abb. 8). Am unteren Ende dieses Internodiums werden dann die drei 
Zwischenräume zwischen diesen Leisten durch weitere Korkleisten genau 
ausgefüllt, so daß dann an dem ganzen Stengelumfang dicht nebeneinander 
Korkleisten parallel verlaufen. Streifen ohne Korkbildung sind auch an 
älteren Internodien noch zu finden, die schon von beträchtlichen Kork- 
leisten umgeben sind. Diese grünen korkfreien Streifen ziehen sich von 
der Basis der Blattstiele abwärts, häufig bis zum nächsten Knoten 
herunter. An älteren Internodien dagegen enden sie wesentlich früher, 
an noch älteren ziehen sich auch von den Blattbasen aus Korkleisten 
abwärts. 

Der Stengelquerschnitt der Passiflora subserosa zeigt einen zunächst 
geschlossenen Xylem- und Leptomzylinder. Diesen sind vorgelagert 
zahlreiche isolierte Bastfasergruppen. Die parenchymatische Rinde bleibt 
dünn. Meist besteht sie aus nur zwei Zellschichten. Von dieser hebt sich 





Abb.8. Passiflora suberosa, St 
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die erste subepidermale Zellschicht deutlich ab, deren Zellen dickwandig 
und der Gestalt nach den Epidermiszellen ähnlich sind. 

Die sekundären Wachstumsvorgänge beginnen damit, daß zunächst 
an zwei einander nicht genau gegenüberliegenden Stellen des Holzteiles 
Gruppen von großen Gefäßen auftreten, die weit aus dem ursprünglichen 
Xylemmantel hervorragen und dabei den Siebteil nach außen drängen. 
Bald danach ereignet sich dasselbe auf dem größeren Ringabschnitt 
zwischen diesen beiden Stellen. Auf diesem Stadium sieht man in den 
Parenchymzellen zwischen den Bastfaserbündeln radiale Teilungen auf- 
treten, desgleichen vereinzelt in den Rindenparenchymzellen. Gleich- 
zeitig beginnen sich die subepidermalen Zellen nur an diesen Stellen 





Abb. 9. Passiflora suberosa, Stengelquerschnitt mit beginnender Peridermbildung. 
(gez. mit Prisma, Zeiß Obj. D, Ok. 2). 


tangential zu teilen, und von hier aus setzt dann die Bildung von lokal 
scharf begrenzten mächtigen Korkleisten ein (Abb. 9). Die Korkbildung 
ist an diesen Stellen sehr lebhaft. Sehr deutlich hebt sich die in ihrem 
inneren Teil dickwandige Phellodermzelle von den Rindenparenchym- 
zellen ab. Inzwischen beginnen an weiteren Stellen des Xylemmantels 
Gruppen von weiten Gefäßen aufzutreten, und auch diesen gegenüber 
entstehen in der oben geschilderten Weise neue Korkleisten. Irgendwie 
anders einsetzende Peridermbildung konnte nicht beobachtet werden. 
Lentizellen treten nicht auf, werden auch von SOLEREDER nicht erwähnt. 
Liegen die Korkleisten eng beisammen, so wird der Zwischenraum über- 
brückt. Die ursprünglichen Bastfaserbündel werden im Verlaufe dieser 
Wachstumsvorgänge in kleine Bruchstücke zersprengt und die Lücken 
wie bei der vorerwähnten Aristolochia von den angrenzenden Parenchym- 
zellen ausgefüllt. Schon bald läßt sich beobachten, daß tangentiale Tei- 
lungen auch in der Parenchymzellschicht unmittelbar unter der ersten 
Phellodermzelle auftreten und auch in der nächsttieferen, so daß nach 
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einiger Zeit das Phellogen immer näher an die stark verkleinerten Bast- 
bündel und die Parenchymzellgruppen zwischen diesen heranrückt. 

Zum Unterschied von Aristolochia setzt die Peridermbildung bei 
Passiflora gegenüber stärker wachsenden Teilen des Xylemmantels ein. 
Da es sich von vornherein um einen anderen Typus des Stengelbaues 
handelt, sind auch andere Verhältnisse bei den sekundären Wachstums- 
vorgängen zu erwarten. Für Passiflora ist aber wiederum kennzeichnend, 
daß die Peridermbildung an denjenigen Stellen einsetzt, in deren Nähe 
lebhafte Wachstumsvorgänge sich abspielen, und in deren Nähe reicher 
Stofftransport stattfinden muß. Nach den oben mitgeteilten Befunden ist 
die Peridermbildung bei Passiflora suberosa so zu verstehen, daß den in 
der Entwicklung voraneilenden Xylempartien entsprechend geförderte 
Leptompartien entsprechen. Von diesen müssen teilungsfördernde Stoffe 
nach außen an die Rinde abgegeben werden, was durch die auftretenden 
radialen Teilungen im parenchymatischen Perizykel und in der Rinde 
bewiesen wird. Sobald diese Substanzen an die subepidermale Zellschicht 
gelangen, wird die Peridermbildung einsetzen. Es mag hier die Frage 
offen gelassen werden, ob die teilungsfördernden Substanzen aus dem 
Leptom oder aus dem Kambium stammen. 


ö. Rhynchosia phaseoloides Do. 

Bei der Papilionacee Rhynchosia phaseoloides erscheinen die Kork- 
krusten zuerst an den schmalen Kanten der auf diesem Stadium meist 
schon abgeflachten Stengel. Hier läuft dann für gewöhnlich je eine 
Korkleiste an beiden Kanten von einem Knoten zum nächst tieferen. 
Erst später setzt dann die Korkbildung auch an den Breitseiten ein, meist 
in der Mitte. Von den Schmalseiten greift das Periderm dann beiderseits 
herum nach der Mitte zu. Gelegentlich treten auch weitere Leisten in 
den Zwischenräumen auf. Auf diese Weise kommt an älteren Internodien 
schließlich eine + vollständige Korkschicht zustande. Das sekundäre 
Dickenwachstum des Stammes ist stark anormal! 

Der Querschnitt des jungen Stengels zeigt je einen geschlossenen 
Xylem- und Phloémring. Diesem folgt nach außen ein geschlossener 
Sklerenchymring, dann das Rindenparenchym und die Epidermis. In 
der primären Rinde Gruppen schwach kollenchymatischer Zellen. 

Durch das sekundäre Dickenwachstum besonders des Holzkörpers 
und auch des Phloéms wird der Sklerenchymring gesprengt, und zwar 
entstehen die Lücken häufig den sich später herausdifferenzierenden 
Markstrahlen gegenüber, sie entstehen aber auch an Stellen, an denen 
weite Gefäße sich gegen den Siebteil drängen. Die Lücken werden zu- 
nächst mit parenchymatischen Zellen, deren Wände sklerotisieren, wieder 
ausgefüllt. Unmittelbar vor diesen Brachysklereiden setzt in der Rinde 
lebhafte Teilungstätigkeit ein, die in allernächster Nähe dieser Zellen 
zur Bildung eines streng lokalisierten Korkkambiums führt. Der Kork 
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wird nach WAKKER (1889) in „der üblichen Weise von einem Phellogen 
gebildet‘! Die Rhynchosia WAKKERs war als Abrus precatorius bezeichnet! 
Ein solches Phellogen erhält an beiden Enden bogig gekrümmten FABERINB 
an die Epidermis (senkrecht zu dieser!). 

Gruppen von Brachysklereiden treten allenthalben und in größerer 
Zahl im Sklerenchymring auf, teils gegenüber von Markstrahlen, teils 
größeren Gefäßgruppen gegenüber („gemischter Sklerenchymring“). Die 
wenigsten von diesen Rißstellen führen gleich von Anfang an zur Peri- 
dermbildung, obwohl die Fähigkeit dazu grundsätzlich besteht. 





Abb. 10. Rhynchosia phaseoloides, Querschnitt durch den sehr jungen Stengel mit 
beginnender Peridermbildung, halbschematisch. 

Der Leitbündelring ist gewöhnlich nicht kreisrund, sondern oval 
bis unregelmäßig länglich. An den schmalen, gegenüber liegenden Stellen 
beginnt meist verstärktes sekundäres Dickenwachstum. Hier entstehen 
besonders große Lücken im Sklerenchymring, und hier beginnt für gewöhn- 
lich auch die Peridermbildung, aber meist nicht genau in der Mitte, sondern 
mehr seitlich (Abb. 10 und 11), häufig symmetrisch zu beiden Seiten. 
Der letztere Umstand hat seinen Grund in der Anomalie des sekundären 
Dickenwachstums. Hier entsteht in der primären Rinde unmittelbar vor 
dem Sklerenchymring eine meristematische Zone, aus der ein neuer Holz- 
und Siebteil hervorgeht, so daß der Stengel flache und bandartige Gestalt 
annimmt. (Vgl. dazu WAKKER 1889.) Auf einer oder zu beiden Seiten 
des rindenbürtigen Leitungsgewebes treten oft schon vor dessen Ent- 
stehung oder doch während dieser im Sklerenchymring die beschriebenen 
Lücken auf, welche zur Bildung eines oder zweier bogenförmig verlaufen- 
der Peridermkomplexe führen (Abb. 10). Außer dieser Art der Periderm- 
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bildung, welche an jeder beliebigen Stelle des Sklerenchymringes in der 
Rinde auftreten kann, gibt es bei Rhynchosia noch eine zweite. Es zeigt 
sich nämlich, daß das in der primären (später auch in der sekundären) 
Rinde auftretende meristematische Gewebe, aus dem parallel dem Skleren- 
chymring ein flacher Holzkörper und ein ebensolcher Siebteil entsteht, 
der später einen Bastfaserbelag erhält, am Außenrande Korkzellen bildet. 
Diese Korkbildung tritt auf noch bevor das Leitungsgewebe ausdifferen- 
ziert ist. Zwischen diesem Korkgewebe und der Epidermis liegt noch das 
Rindenparenchym. 

Dieses unmittelbar aus dem meristematischen Gewebekomplex hervor- 

gegangene Periderm bildet eine zur Epidermis parallele und bogig ge- 

krümmte Gewebeschicht, 
welche an die seitlich auf 
die oben beschriebene 
Weise entstandenen Peri- 
dermkomplexe Anschluß 
erhält. 

Auf andere Weise ent- 
steht bei Rhynchosia kein 
Periderm, weder unter 
den Spaltöffnungen, noch 
unter Epidermiszellen, 
noch unter den Haaren. 
An Stellen ohne die be- 
schriebene Peridermbil- 
dung bleibt die ursprüng- 





Abb. 11. Rhynchosia phaseoloides, Stengel bnitt mit |. - 
Periderm (gez. Prisma, Zei8 Obj. D, Ok. 2). liche Epidermis solange 


funktionsfähig, bis über 
einen breiten RiB im Sklerenchymring auch hier Peridermbildung 
eintritt. 

Die Peridermbildung direkt aus dem meristematischen Gewebe ist 
meines Wissens noch nicht beobachtet worden und dürfte als Besonderheit 
im Zusammenhang mit der abnormen Entstehung von sekundärem 
Leitungsgewebe in der primären Rinde zu werten sein. 

Die hier besonders interessierende Art der Peridermbildung über den 
Lücken im Sklerenchymring steht in nächster Beziehung zu der bei 
Aristolochia beschriebenen, mit dem Unterschied, daB schon die der 
Lücke am nächsten liegenden Rindenparenchymzellen auf den auch 
hier meist von einem Markstrahl ausgehenden Zustrom von teilungs- 
fördernden Stoffen reagieren. Es scheint so, als ob jede der Rinden- 
zellen zur Peridermbildung disponiert wäre, und daß diese in denjenigen 
Zellen eintritt, welche eine entsprechende Menge der teilungsfördernden 
Stoffe erhalten. 
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6. Evonymus-Arten. 

Mit den beiden Evonymus-Arten, E. europaea und E. alata, wurden 
zwei Freilandpflanzen in die Untersuchungen einbezogen, die an sich 
ganz normale Peridermbildung aufweisen und auch im Bau des Stengels 
wenig Beziehungen zu den bisher behandelten Pflanzen zeigen. Aber auf 
Grund ungleicher Verteilung der Größenzunahme des Stengelquer- 
schnittes beim sekundären Dickenwachstum und bei einigen Arten 
unterstützt durch eine anatomische Besonderheit der primären Rinde 
kommt es bei ihnen zur Bildung von Korkleisten, die in ihrem Verhalten 
große Ähnlichkeit mit den oben beschriebenen erkennen lassen. Die Evo- 
nymus-Arten sind schon von GREGORY (1888) und von HoLLENDONNER 
(1907) untersucht worden, ohne daß der wesentlichste Punkt Klärung 
gefunden hätte. Es soll daher erst in der Literaturbesprechung auf diese 
Arbeiten eingegangen werden. 


Evonymus europaea L. 

An mehreren von mir untersuchten größeren Sträuchern des Staatl. 
Botanischen Gartens und des Gartens des Pflanzenphysiologischen 
Institutes in Dahlem zeigten die normal wachsenden Kurztriebe und 
andere langsam wachsende Triebe ganz glattes normales Periderm, oder 
nur schwache Korkstreifen, während die rasch wachsenden Triebe und 
Schosse die bekannten vier Korkflügel trugen. Diese entspringen bei 
E. europaea und ferner bei E.europaea var. atropurpurea Jacg., E. latifolia 
Mırr., E. Sieboldiana BLUME, EL. yedoensis KOEuNE und E. Bungeana 
Kurt. links und rechts neben der Ansatzstelle des Blattes und enden 
an den entsprechenden Stellen des nächsttieferen dekussiert stehenden 
Blattpaares. 

Die Entwicklung der symmetrisch angeordneten vier Korkleisten am 
Stengel von E. europaea ist bedingt durch den Bau der primären Rinde. 

Unter der Epidermis der grünen Stengel liegt ein wenigzelliger 
Kollenchymmantel, unter dem das chloroplastenführende Parenchym 
folgt, welches nach innen gegen den übrigen Teil der Rinde wiederum durch 
eine Kollenchymschicht abgegrenzt ist. Die beiden parallelen Kollen- 
chymmäntel sind nun an vier symmetrisch gelegenen Stellen durch kollen- 
chymatische radiale Gewebebrücken verbunden, so daß also die assi- 
milierende Parenchymschicht ebenfalls viermal unterbrochen ist. In den 
vier radialen Kollenchymstreifen liegt je unmittelbar unter der Epidermis 
ein dickes Bündel von Sklerenchymfasern. An diesen Sklerenchymfaser- 
bündeln beginnt die Peridermbildung, welche zunächst streng lokalisiert 
bleibt (Abb. 12—15) (vgl. auch GREGORY 1888 und HOLLENDONNER 1907). 
Die ersten Teilungen treten unmittelbar unter der Epidermis in den 
Kollenchymzellen auf, welche an das Sklerenchymfaserbündel angrenzen. 
Hier setzt dann lebhafte Teilungstätigkeit ein, welche sich um das ganze 
Faserbündel herumzieht und bis in die Epidermiszellen hinein fortsetzt. 
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Auf diese Weise wird das Faserbiindel mit der angrenzenden Epidermis 
von dem übrigen Rindengewebe durch eine gewölbte Korkschicht abge- 
trennt und in radialer Richtung aus der Rinde hinausgedrängt. In diesem 
Stadium ist in den übrigen Rindenteilen noch nichts von Peridermbildung 





Abb. 12. Evonymus europaea, Querschnitt durch ein Sklerenchymfaserbündel in der primären 
_ Rinde mit beginnenden Teilungen im = TUE Kollenchym (gez. Prisma, Zei8 Obj. D, 
Ok. 4). 





Abb. 13. Evonymus europaea, wie Abb. 12, späteres Stadium. 


zu sehen, diese beginnt erst; sehr viel später. Auf diesem Entwicklungs- 
stadium laufen am Stengel vier braune Linien herab, ohne daß es schon 
zur Entwicklung der typischen Korkleisten oder Korkflügel kommt. 
Diese beginnt erst im nächsttieferen Internodium. 

Obwohl bei E. europaea und einigen anderen Arten die in der primären 
Rinde gelegenen Sklerenchymfaserbündel den Ausgangspunkt für die 
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späteren Korkleisten darstellen, so ist doch nicht ohne weiteres einzu- 
sehen 1. weshalb gerade die vier Kanten des Stengels zur Bildung des 
einzigen Periderms auf lange Zeit hin befahigt sein sollen, und 2. wodurch 








geschlossen. 





Abb. 15. Evonymus europaea, wie Abb. 12. Die gebildete Korkschicht driickt das 
Sklerenchymfaserbiindel aus der Rinde heraus. 


die sehr starke Korkbildung an diesen Stellen hervorgerufen wird. Die 
oben behandelten Arten haben insgesamt auf dem Querschnitt des 
Stengels besondere Verhältnisse bei den sekundären Wachstumserschei- 
nungen gezeigt, so daß es auch bei ihnen geboten erscheint, den Verlauf 
der sekundären Veränderungen eingehender zu untersuchen. In Abb. 16 
sind Stengelquerschnitte fortlaufend aus dem ersten bis 7. Internodium 














128 






A. Th. Czaja: 


eines rasch wachsenden Wurzeltriebes halbschematisch wiedergegeben. 
Das Leitungsgewebe hat die Gestalt eines achtseitigen Rohres, von dem 
zwei Paare einander gegeniiberliegender Seiten den Blättern angehören. 
Die dazwischen liegenden, etwas nach innen eingezogenen Teile enthalten 
weniger leitende Elemente. Besonders zu betonen ist, daß sich innerhalb 
eines Internodiums die Größe des Querschnittes des Leitungsrohres 
kaum ändert. Die Zahl der hinzukommenden leitenden Elemente ist 
gering und verteilt sich über den ganzen Querschnitt. Im fünften Inter- 
nodium bemerkt man jedoch, wie an den ursprünglich eingezogenen Teilen 


9 h 

Abb. 16a—h. Evonymus europaea, Querschnitte durch einen rasch wachsenden W urzel- 
wi halbschematisch. Xylem schwarz; Leptom punktiert umrandet; der doppelte 
1 der Rinde abgegrenzt; Sklerenchymfaserbündel durch kleine Kreise 
rn 2 Kork schraffiert. a Mitte des 1. Internodiums; b Mitte des 3. Internodiums 
(dünnwandige Zellen, aus denen die Sklerenchymfasern hervorgehen, deutlich); ce Basis 





des 3. Internodiums (die ersten Sklerenchymfasern ausgebildet!); d 4. Internodium, gerade 

unterhalb des Knotens; e Mitte des 4. Internodiums; f Basis des 4, Internodiums; g unterer 

Teil des 5.Internodiums (unter den Skl hymf: bündeln Beginn der Peridermbildung); 
h Basis des 6. Internodiums (Beginn der Bildung stärkerer Korkleisten). 





ein starker Zuwachs im Xylem und auch im Phloöm eintritt, der fort- 
schreitend die Einziehungen nicht nur ausgleicht, sondern radial nach 
außen vorwölbt (Abb. 16g, h). Durch diesen an vier Stellen des Quer- 
schnittes auftretenden Zuwachs entsteht ein radial nach außen gerich- 
teter Wachstumsdruck. Etwa von der Mitte des 5. Internodiums ab gibt 
er sich dadurch kund, daß die Parenchymzellen der primären Rinde vor 
diesen Stellen tangential gedehnt und zum Teil radial nach außen zu 
gedrückt werden. An diesen Stellen sieht man auch radiale Teilungen auf- 
treten. Diesen Stellen verstärkten Radialdruckes gegenüber liegen in den 
Kollenchymbrücken die Sklerenchymfaserbündel. Es ist einwandfrei 
festzustellen, wie mit dem Beginn des Radialdruckes an diesen vier Stellen 
etwa in der Mitte des fünften Internodiums die ersten Teilungen in der 
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Umgebung der Sklerenchymfaserbiindel auftreten, die zur lokalen Peri- 
dermbildung fiihren. Mit dem weiteren Zunehmen des Radialdruckes 
werden die Korkbildungen an diesen Stellen stärker (6. Internodium). 
Es besteht demnach gar kein Zweifel daran, daß durch die besondere 
Lokalisierung im Auftreten des sekundären Zuwachses auf dem Stengel- 
querschnitt von E. europaea 
gerade die vier Stellen der pri- 
mären Rinde unter erhöhte 
antagonistische Spannung ver- 
setzt werden, an denen sich die 
Sklerenchymbündel befinden. 
Diese werden aus dem Zellver- 
bande gelöst und + beschädigt. 
Die dabei wahrscheinlich auf- 
tretenden Nekrohormone müs- 
sen im Sinne HABERLANDTS die 
Peridermbildung induzieren. 
Die geschilderten Wachstums- 
vorgänge dauern fort, damit 
der tangentiale Rindenzug, und 
es kommt zur Verstärkung 
dieser lokalen Korkbildung, 
welche als Leisten am Stengel 
herablaufen. 

Die erste der beiden oben 
gestellten Fragen wäre damit 
beantwortet. Wenn man die 
Entwicklung der Korkleisten 
an immer älteren Stengelquer- 
schnitten verfolgt, so sieht 
man, daß das Phellogen nicht 
in der ursprünglichen Mutter- Abb. 17. Evonymus europaea, Querschnitt durch die 
zellschicht bleibt, sondern daB —*ieantiare, inde Promi ae Ob}, DP) 
es durch radiale und tangen- 
tiale neu hinzukommende Zellteilungen, welche vom Periderm in 
tiefere Zellschichten fortschreiten und andererseits vom Leptom her 
sich in die parenchymatische Rinde ausbreiten, auf tiefere Rinden- 
schichten übergeht. Schließlich entstehen unter den Korkleisten im 
Querschnitt typische „Sprengungskeile‘“ (Abb. 17), wie sie von den 
anderen Pflanzen schon beschrieben wurden. Man sieht einen oder mehrere 
kontinuierliche Zellenzüge das Phellogen direkt mit dem Leptom verbinden. 
Sobald diese ,,Sprengungskeile“ ausgebaut sind, beginnt besonders starke 
Entwicklung der Korkleisten. Das Leptom ist meist an diesen Stellen 
breiter. Den Zusammenhang von Leptomausbildung und Stärke der 


Planta Bd. 23. 9 
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Korkleisten zeigt besonders instruktiv Æ. alata (S. 133 und Abb. 20). 
Auch fiir E. europaea ist wie für die schon oben behandelten Pflanzen an- 
zunehmen, daß zellteilungsférdernde Stoffe aus dem Leptom zum Phellogen 
wandern und daß unter diesem Einfluß die mächtige Korkentwicklung 
an diesen eng begrenzten Stellen zu erklären ist. In diesem Zusammen- 
hang ist es auch zu verstehen, daß die Korkleisten um so stärker ent- 
wickelt sind, je lebhafter der Stengel wächst (z. B. Wurzeltriebe), und um 
so schwächer, je langsamer er an Dicke zunimmt (z. B. Kurztriebe). 

An rasch wachsenden Wurzeltrieben mit schon kräftig entwickelten 
Korkleisten können nach einiger Zeit zwischen den Leisten nochmals 
solche auftreten. Diese haben dann meist nur kürzere Erstreckung oder 
nur die Form von isolierten Korkwarzen. Der Radialdruck des Zentral- 
zylinders verteilt sich am älteren Stengel gleichmäßiger. Untersucht man 
die Entstehung dieser zusätzlichen Korkbildung auf Querschnitten, so 
erkennt man deutlich, daß an einzelnen Stellen schon im Leptom oder 
unmittelbar an dessen Außenrande einzelne Zellen oder Gruppen sich 
tangential strecken und radial zu teilen beginnen. Das ist der Anfang 
von „Sprengungskeilen‘, welche am oder im Leptom ihren Ursprung 
nehmen und die ganze Rinde bis zur Epidermis durchdringen. Die Epider- 
miszellen teilen sich schon vorher lebhaft radial. Sobald der ,,Sprengungs- 
keil‘“ die Epidermis erreicht, teilen sich die Epidermiszellen tangential, 
und es kommt zu lokaler Peridermbildung. Diese weiteren Korkleisten 
treten meist genau in der Mitte zwischen je zwei der üblichen auf, obwohl 
noch weitere ,,Sprengungskeile“ ausgebildet werden. Diese bleiben 
häufig kleiner und dringen nicht bis zur Epidermis vor. 


Evonymus alata (Tuuns.) Rec. 

Diese Art ist durch Korkleisten ausgezeichnet, die fast durchweg an 
jüngeren und älteren Trieben stark entwickelt sind. 

Die Anordnung der Leisten ist anders, als bei Hvonymus europaea 
und den anderen oben aufgezählten Arten. Die Korkleisten entspringen 
jeweils genau n.:tten unter dem Blatt oder etwas tiefer, jedenfalls nicht 
links und rechts von dessen Insertionsstelle. Von dieser Stelle aus ziehen 
sich zwei vorspringende Kanten zur gleichen Stelle des nächsttieferen 
Blattes herunter. An dieser Kante entspringen bei Z. europaea und den 
anderen erwähnten Arten die Korkleisten. Bei E. alata stehen sie jeweils 
genau zwischen diesen Stengelkanten. Die Korkleisten stehen hier also 
um 45° gedreht gegen die Anordnung bei E.europaea und den schon 
genannten Arten. 

Der Stengelquerschnitt von Z. alata zeigt im Gegensatz zu E. europaea 
und den bereits aufgezählten Arten keine subepidermalen Sklerenchym- 
faserbündel, noch sonst irgendeine anatomische Besonderheit, welche 
als Ausgangspunkt der Korkleisten dienen könnte. Unter der Epidermis 
folgt nach innen nur eine dünne, 2—3 Zellen starke Kollenchymschicht. 
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In die sehr derbwandige Epidermis sind auf der ganzen Stengeloberfläche 
Spaltöffnungen eingesenkt, und es ist an aufeinanderfolgenden Quer- 
schnitten zu erkennen, daß einige senkrecht untereinander liegen, und 
zwar genau an den Endpunkten des Durchmessers, an dem nach beiden 
Seiten hin die im folgenden behandelte Rindenspannung angreift. 

Um die eigenartigen Verhältnisse der Rindenspannung bei Z. alata 
zu kennzeichnen, welche die eigentliche Ursache zur Entstehung der 





e f g 
Abb. 18a—g. Evonymus alata. Querschnitt durch einen langsam wachsenden Trieb, halb- 
schematisch, Erklärung wie in Abb. 16. a Jüngstes Internodium, unterer Teil; b 1. Knoten; 
e 2. Internodium, unterhalb des Knotens; d 2. Internodium, Mitte; e 2. Internodium, Basis; 
Jf 2. Knoten; g 3. Internodium, unterhalb des Knotens. 


Korkleisten darstellen, sind in Abb. 18 Querschnitte durch einen langsam 
wachsenden Stengel vom unteren Teil des jüngsten Internodiums bis 
unterhalb des nächsten Knotens gezeichnet. Während im unteren Teil 
des jungen Internodiums Phloém und Xylem als zusammenhängende 
Röhre symmetrisch angeordnet sind (Abb. 18a), sieht man, wie das 
Leitungsgewebe und besonders das Xylem im jüngsten Internodium im 
oberen Teil ein Rohr mit vier + scharfen Kanten darstellt. Von der Mitte 
des Internodiums ab beginnen sich diese Kanten + stark abzurunden, im 
Gegensatz zu dem Verhalten von E.europaea (vgl. auch das Schema 
Abb. 24). Hierbei tritt ein tangentialer Zug in der Rinde auf, der von der 
Mitte aus nach den beiden entgegengesetzten Seiten angreift. Unter dem 
Einfluß dieses Zuges entwickelt sich auf jeder der beiden Seiten unter den 
Spaltöffnungen in der Mittellinie ein Periderm (Abb. 185). Diese Ver- 
hältnisse werden im Knoten und besonders unterhalb des Knotens noch 
9* 
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gesteigert, wo in die Xylem- und Leptomliicken des hier geschlitzten 
Rohres das Leitungsgewebe aus den beiden gegenständigen Blättern auf- 
genommen wird. Der Tangentialzug vergrößert sich, die Korkleisten 
werden breiter (Abb. 18c). Weiter unterhalb des Knotens ist das Leitungs- 
gewebe aus den beiden Blättern mit den beiden Bögen aus dem nächst- 
höheren Internodium zu einem schmalen, noch in der Richtung der Mediane 
des Blattpaares gestreckten Körper vereinigt. Ungefähr in der Mitte des 
Internodiums beginnt sich dieser Körper auch in der Querrichtung zu 
strecken, wodurch er vollkommen symmetrisch wird (Abb. 18d). Dabei 
tritt der entsprechende Tangentialzug in der Rinde wie oben auf, aber 
um 90° gegen die ursprüngliche Richtung gedreht. Nun entstehen unter 
dem Einfluß dieses Tangentialzuges unter den Spaltöffnungen in der 
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Abb. 19. Eronymus alata, Querschnitt durch die sekundäre Rinde mit dem unteren Teil 
der Korkleiste (gez. Zeichenapparat, Abbé, Zeiß Obj. C, Ok. 4). 


Mittellinie ebenfalls Peridermbildungen, die mit zunehmender Verbreite- 
rung des Leitungsgewebes in dieser Richtung zu Korkleisten verbreitert 
werden (Abb. 18e). In diesem Teil des Internodiums laufen vier Kork- 
flügel am Stengel herab. Die beiden erstgebildeten enden aber sehr bald, 
noch oberhalb des nächsten Knotens. Von hier aus nach abwärts ist näm- 
lich keine erhöhte Rindenspannung aufgetreten. Hier ist nur sehr wenig 
Leitungsgewebe gebildet worden (Abb. 18/). An dieser Stelle liegt die 
Öffnung des sonst geschlossenen Leitungsrohres, welches bis kurz unter- 
halb des Knotens an diesen Stellen geschlitzt ist, zur Aufnahme des 
Leitungsgewebes aus den beiden Blättern. Der Querschnitt des Leitungs- 
rohres streckt sich jetzt nach der um 90° gedrehten Richtung. Durch den 
dabei vergrößerten Tangentialzug werden die beiden Korkleisten aus 
dem vorhergehenden Internodium vergrößert. Das gilt alles für langsam 
wachsende Triebe. An schnell wachsenden tritt die Bildung der Kork- 
leisten gleichzeitig an allen vier Seiten auf. 

Obwohl der Bau des Leitungsrohres bei den beiden Evonymus-Arten 
ähnlich ist, unterscheidet sich ihr Verhalten doch beträchtlich. Die Ver- 
änderungen des Leitungsgewebes treten bei E. alata schon in der Mitte 
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des 1. Internodium auf, während bei E. europaea der starke lokale sekun- 
däre Zuwachs erst in der Mitte des 5. Internodiums erfolgt. 

Die erste Auswirkung des ungleichen Tangentialzuges in der Rinde 
ist daran zu erkennen, daß auf zwei einander gegenüberliegenden Stellen 
der Rinde die innersten Rindenparenchymzellen tangential deformiert 
werden und sich radial zu teilen beginnen, während im übrigen die 
Rindenparenchymzellen ihre isodiametrische Gestalt beibehalten. Diese 
besonderen Stellen der Rinde liegen genau vor denjenigen Stellen des 
asymmetrischen Holzkörpers, die in besonders tangentialer und auch 
in radialer Vergrößerung begriffen 
sind. Zur Zeit der Deformation der 
inneren Rindenparenchymzellen tre- 
ten unter den Spaltöffnungen, welche 
genau an den Enden des schon oben 
besonders gekennzeichneten Durch- 
messers liegen, tangentiale Teilungen 
auf, die zur Bildung eines lokalen 
Periderms führen. Es handelt sich 
hier jedoch nicht um Lentizellen. Auf 
diese Weise entsteht am grünen Sten- 
gelauf zweiantagonistischen Flanken 
zunächst je ein Korkstrich. Mit Zu- 
nahme des tangentialen Rindenzuges 
mehren sich die radialen Teilungen 
der tangential gedehnten Rinden- 
parenchymzellen, so daß es auch 
hier zur Bildung eines oder mehrerer 
Sprengungskeile kommt, die schließ- 
lich den Leptomzylinder mit dem ee nn Mn 
Phellogen wie schon beschrieben ver- starken Korkleisten, halbschematisch. 
binden. Wie Abb. 19 zeigt, ziehen 
sich die Zellen der Sprengungskeile bis in das Leptom hinein. 

Was hier für E. alata beschrieben wurde, deckt sich im wesentlichen 
mit dem für E. europaea Mitgeteilten, so daß eine besondere Erwähnung 
überflüssig erscheinen könnte, wenn nicht gerade diese Art einen Beweis 
dafür liefern würde, daß die oben schon für Aristolochia und die anderen 
Pflanzen geforderte Abhängigkeit der Entwicklung der Korkleisten von 
tiefer liegenden aktiven Geweben (Kambium, Leptom) bestehen muß. 
Während bei E. europaea die vier Korkleisten fast stets gleich stark ent- 
wickelt sind, treten bei Z. alata häufig deren nur zwei auf — abwechselnd 
übers Kreuz gestellt —; aber diese sind oft ungleich, indem die eine höher 
und breiter als die andere ist. In diesem Falle zeigt es sich immer mit voller 
Klarheit, daß auch an diesen Stellen die Dicke des Leptomzylinders 
ungleich ist. An der Flanke des Stengels, an welcher der Leptomzylinder 
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seine größte Dicke hat — und hier liegen auch die weitesten Siebröhren — 
wird auch die breiteste und höchste Korkleiste gebildet. An der entgegen- 
gesetzten Flanke zeigt dann der Leptomzylinder die geringste Dicke — 
und die engsten Siebröhren — und hier wird dann auch eine wesentlich 
schwächere Korkleiste entwickelt (Abb. 20). An den Stellen, an denen 
die antagonistisch gestellten Korkleisten ineinander greifen, d.h. wo 
auf dem Stengelquerschnitt vier Leisten erscheinen, haben diese gewöhn- 
lich die gleiche Stärke und der Leptomzylinder auf dem ganzen Umfang 
die gleiche Dicke. 
7. Acer campestre L. 

Diese heimische Pflanze beansprucht unter allen untersuchten Objek- 
ten bevorzugtes Interesse, da sie in der Lage ist, zwischen dem ausschließ- 
lichen Besitz von Korkhaut und dem von Korkkrusten oder -leisten 
zu vermitteln. 

Von vier Bäumen im Staatl. Botanischen Garten in Berlin-Dahlem 
zeigt einer der älteren nur an den jungen Zweigen wenig ausgeprägte 
Korkleisten, nur der jüngste und kleinste trug deutliche Korkleisten. 
Diese treten aber nicht an allen Zweigen, sondern wie bei den Evonymus- 
Arten, nur an den rasch wachsenden auf, während die langsam 
wachsenden und die Kurztriebe ganz glattes Periderm tragen. Bei diesem 
Baum traten die Korkleisten nur auf der physikalischen Oberseite der 
Stengel merklich auf, während sie auf der Unterseite wesentlich geringer 
entwickelt waren. Obwohl bei der Korkleistenbildung bei Acer grundsätz- 
lich andere Verhältnisse herrschen als bei dem später behandelten 
Liquidambar, so ist doch zu bemerken, daß die physikalische Oberseite 
der Stengel die besonnte und durch Anthocyan dunkelrot gefärbt, 
während die Unterseite rein grün war. Es ist wahrscheinlich, daß die 
stärkere Korkbildung auf der besonnten Oberseite die gleichen Gründe hat, 
wie sie auf S. 137 für die gesamte Korkkrustenbildung von Liquidambar 
dargelegt werden. — Eine Beschreibung der Korkleisten von Acer cam- 
pestre ist von GREGORY (1888) gegeben worden, auf die hier nicht weiter 
eingegangen zu werden braucht. 

Der Querschnitt des jungen Stengels zeigt ein sechseckiges Rohr von 
Leitungsgewebe. An den sechs Ecken befindet sich je eine durch zwei 
Markstrahlen seitlich abgegrenzte Partie, die gegen die Rinde etwas 
hervorragt. Je drei dieser Leitgewebekomplexe lösen sich in den Knoten 
und gehen in je eines der beiden gegenständigen Blätter. Kurz unterhalb 
des Knotens vereinigen sie sich von beiden Blättern her wieder mit dem 
übrigen Leitungsgewebe zu dem sechseckigen Rohr. Das Leptom wird 
gegen die Rinde durch Bastsicheln abgegrenzt, die zwischen sich schmale, 
durch Parenchymzellen ausgefüllte Lücken frei lassen. 

Schon auf frühem Stadium wird ein Oberflächenperiderm um den 
Stengel gebildet, welches aus der ersten subepidermalen Zellschicht 
hervorgeht. Auf diesem Entwicklungsstadium stimmt das Verhalten der 
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Acerstengel vollkommen überein mit dem anderer Holzpflanzen mit Ober- 
flachenperiderm. Etwa an der Basis des dritten oder im oberen Teil 
des vierten Internodiums sieht man das Periderm + stark der Lange 
nach aufreiBen, und zwar treten vom oberen Ende des Internodiums 
sechs Langsrisse auf, je einer unmittelbar in der Mediane des Blattes und 
je einer zu beiden Seiten. Meist schon im vierten Internodium sieht man 
an Stelle dieser anfanglichen Langsrisse in der Mitte gespaltene Kork- 
leisten von einem Knoten bis zum anderen herunter laufen. Verfolgt man 
auf dem Stengelquerschnitt die Entstehung dieser Korkleisten, so erkennt 
man leicht, daß sie in unmittelbarer Beziehung stehen zu den zweimal 
drei Bündeln, welche sich aus dem Leitungsrohr lösen und in die Blätter 
hinein gehen (Abb.21). Zu der Zeit, 
in welcher die Korkleisten auf- 
treten, ist schon ein kompakter 
Holzzylinder gebildet worden. Aber 
immer noch ragen diese sechs Ge- 
webekomplexe aus dem übrigen 
Leitungsgewebe gegen die Periphe- 
rie vor. Hier werden unter dem 
Einfluß verstärkter Radialzunahme 
des Querschnittes die Bastsicheln 
gesprengt, und von hier aus dringen 
in der Rinde die sog. Sprengungs- 
keile gegen das schon bestehende 
Periderm vor. 

Meist entsteht an jeder dieser 
sechs Stellen des Stengelquerschnit- A perinnender Bildung der Korkleisten. 
tes je eine Rißstelle in einer Bast- halbschematisch zu 8. 135). 
sichel, oder es werden nur die beiden 
benachbarten auseinander gedrängt. Ebenso dringt meist nur ein Spren- 
gungskeil in die Rinde vor. Sowie der Sprengungskeil das Periderm 
erreicht hat, beginnt hier verstärkte Korkentwicklung, so daß daraus die 
Korkleisten hervorgehen. Später entstehen noch weitere Sprengungskeile. 
die noch vollständigen Bastsicheln werden in kleinere Stücke zerteilt, und 
es können schließlich noch weitere Korkleisten angelegt werden, wie das 
schon für Evonymus geschildert wurde. 

Bei Acer campestre ist also der Fall verwirklicht, daß ein schon vor- 
handenes Oberflächenperiderm an einzelnen Stellen mit dem Leptom, 
bzw. dem Kambium durch neu angelegte Zellenzüge (,‚Sprengungskeile‘‘) 
in Verbindung tritt. An diesen Stellen tritt in der Folgezeit außerordent- 
lich verstärkte Korkproduktion auf, als Folge vermehrter Teilungs- 
tätigkeit des Phellogens. . Diese letztere muß aber entsprechend den weiter 
oben behandelten Fällen auf die Zuführung von zellteilungsfördernden 
Stoffen aus dem Leptom bzw. aus dem Kambium zurückgeführt werden. 
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8. Liquidambar styraciflua und Ulmus suberosa. 

Nur anhangsweise sind noch die beiden Bäume Liquidambar styraciflua 
und Ulmus suberosa zu behandeln. Da beide Pflanzen Korkkrusten tragen, 
wurden auch sie untersucht; aber wie sich herausstellte, weicht die bei 
ihnen auftretende massige Korkproduktion grundsätzlich von der der 
oben besprochenen ab. Trotzdem konnten sie nicht übergangen werden. 


Liquidambar styraciflua L. 

Liquidambar ist ein Beispiel dafür, daß Korkleisten auftreten können, 
aber nicht auftreten müssen. An vier Bäumen, die ich im Botanischen 
Garten Berlin - Dahlem daraufhin 
untersuchte, treten neben Ästen mit 
Korkhäuten — also normaler Peri- 
dermbildung — solche mit + starker 
Entwicklung von Korkkrusten auf. 
Ohne Korkkrusten sind meist die 
langsamer wachsenden Kurztriebe, 
während die raschwachsenden Lang- 
triebe regelmäßig Krusten tragen. 
Sehr auffällig ist aber die Verteilung 
der Korkkrusten an der Oberfläche 
dieser Stengelabschnitte. Sie befin- 
den sich regelmäßig auf der physi- 
kalischen Oberseite der Stengel, wäh- 
rend deren Unterseite frei davon 
ist, wie schon GREGORY (1880) fest- 


Abb, Lo „Ziesiäember styraciflua. Quer- gestellt hat. An einem freistehenden 
cbesseltigne Korkkruste, balbschematiseh, Baume zeigt sich weiter, daß die 
physikalische Oberseite nicht strikt 


eingehalten wird, sondern entsprechend der Südseite der Pflanze war 
die Krustenbildung nach dieser abgelenkt. Es scheint somit, daß ein 
äußerer Faktor für die Entstehung der Korkkrusten mitbestimmend ist. 

Der Querschnitt des Stengels von Liquidambar zeigt im Gegensatz 
zu den vorher behandelten Pflanzen histologisch nicht die geringste 
Besonderheit, welche die Entstehung von verstärkter Korkentwicklung 
rechtfertigen könnte (Abb. 22). Der Stengelquerschnitt zeigt je einen 
regelmäßigen Xylem- und Phloömzylinder ohne irgendwelche Unterschiede 
zwischen Ober- und Unterseite, zwischen der Zone mit starker und mit 
normaler Peridermbildung. Im Gegensatz zu dem unten über Ulmus 
suberosa Gesagten sind im Rindenparenchym unter den Korkkrusten 
keine oder nur sehr vereinzelte Teilungen zu bemerken. Die Triebe der 
beschatteten Seite der Baumkrone zeigen meist auch schwächere bis 
fehlende Korkleisten gegenüber der besonnten Seite. Von vier lange beob- 
achteten Bäume verhielten sich nicht alle gleich, indem nämlich zwei 
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auffallend starke, zwei andere dagegen im allgemeinen nur schwache 
Entwicklung von Korkleisten zeigten. Die Fahigkeit zur Entwicklung 
von Korkleisten scheint nicht bei allen Exemplaren gleich groß, an den 
Trieben eines Individuums jedoch konstant zu sein. Nach allem, was sich 
über die Korkleisten bei Liguidambar ermitteln läßt, besitzt das Phellogen 
die Fähigkeit zu verstärkter Korkbildung, aber diese tritt nur ein auf 
einen bestimmten äußeren Reiz. Dieser Reiz scheint in der Besonnung 
und den dadurch hervorgerufenen Nebenerscheinungen (Erwärmung, 
Transspirationssteigerung, eventuell Belichtung) gegeben zu sein. Schon 
Dovrior (1889) hat in seiner umfangreichen Arbeit über das Periderm 
für eine größere Zahl von Pflanzen ermittelt, daß die Peridermbildung 
zuerst an der Sonnenseite einsetzt, später erst auf die Schattenseite über- 
greift, und daß die Korkschicht auf der Sonnenseite dann immer stärker 
bleibt als auf der Schattenseite (vergl. auch MoELLER 1882 und 
Ragrrz 1916). 

Die einseitige Steigerung der Korkbildung erreicht bei der Mehrzahl der 
Pflanzen nur geringes Ausmaß, während sie bei Liquidambar sehr erheblich 
wird. Für die oberirdischen Achsenorgane liegen meines Wissens keine 
Untersuchungen vor über verstärkte Korkbildung unter dem Einfluß 
von durch Besonnung hervorgerufener Erwärmung. In zahlreichen 
Messungen hat R. Hartia die hohe Erwärmung des Stammes bei Be- 
sonnung gezeigt und dabei auf den Schutz durch die Borkenbildung 
hingewiesen. Auch SrtaHr (1909), Tuseur (1914) und BüsgEen-MüncH 
(1927) haben den Wärmeschutz der Borke’ für die Stämme anerkannt. 
Für bodennahe und unterirdische Achsen und besonders für Wurzeln 
konnte einwandfrei gezeigt werden, daß bei starker Erwärmung der 
Organe erhöhte Korkbildung auftritt, so z. B. durch Drets (1918) bei den 
Kleinsträuchern und suffrutikosen Gewächsen der Sandheiden in West- 
australien und durch von FABER (1925) bei den Solfatarenpflanzen Javas. 


Ulmus campestris var. suberosa (EHRH.). 

Die bekannte var. suberosa der Ulmus campestris zeigt an der ganzen 
Oberfläche der Triebe Korkleisten, die mit dem Alter und Durchmesser 
immer mehr an Höhe (Dicke) zunehmen. Die Korkleisten treten hier 
sehr regelmäßig in einiger Entfernung vom Apikalende der Triebe auf. 

Der Querschnitt des Sprosses läßt genau wie der von Liquidambar 
keine histologische Besonderheit erkennen, aus der heraus die Entstehung 
der Korkleisten erklärt werden könnte (Abb. 23). Als einziger Unterschied 
zwischen den Stengelquerschnitten der Normalform und der var. suberosa 
fällt auf, daß das Rindenparenchym der Normalform unter dem Periderm 
nur sehr wenige junge Teilungswände in seinen Zellen erkennen läßt, 
während bei der var. suberosa sehr zahlreiche Teilungswände im Rinden- 
parenchym vorhanden sind. Auch die Bastfaserbündel werden + stark 
in kleinere zersprengt und die Lücken mit Parenchymzellen ausgefüllt. 
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Dieser Umstand scheint auf ein Ubertreten von teilungsférdernden Stoffen 
aus dem Leptom hinzudeuten. Andrerseits fehlt aber auch durch die 
allseitig gleichmaBige Verteilung der Korkleisten auf dem Stengelumfang 
die Möglichkeit, die Einwirkung irgendwelcher äußerer Faktoren heran- 
zuziehen. Betrachtet man den Stengelquerschnitt mit den Korkleisten 
genauer, so läßt sich leicht einsehen, daß zwischen denen bei den im 1.—7. 
Abschnitt behandelten Pflanzen und denen von Liquidambar, besonders 
aber denen von Ulmus ein großer Unterschied besteht. Die Korkleisten 
jener Gruppe von Pflanzen sind entwicklungsgeschichtlich immer Kork- 
leisten. Sie entstehen durch verstärkte Korkbildung auf sehr engbegrenz- 
ten Bezirken der Stengeloberfläche. Man könnte sie also als echte Kork- 
leisten bezeichnen. Bei Liqui- 
dambar und Ulmus dagegen 
findet sich verstärkte Kork- 
bildung auf der Oberseite des 
Stengels eventuell auch noch 
auf einer Flanke, bzw. auf der 
ganzen Stengelperipherie. Ent- 
wicklungsgeschichtlich gibt es 
#4 hier also gar keine Korkleisten ! 
' In dem Maße wie die Kork- 
bildung zunimmt, die Dicke 
4 ” der Schicht sich radial aus- 
2b D somo me, mrs, Que dehnt, findet keine Verre 
halbschematisch. rung der Peripherie statt. Diese 
wird zu eng bei der raschen 
Dickenzunahme und reißt infolgedessen radial ein. So entstehen allein 
bedingt durch die räumlichen Verhältnisse meist nur wenige (2—3) Kork- 
leisten bei Liquidambar, oder 4—6 Leisten bei Ulmus campestris var. 
suberosa als abgesprengte Teiles eines einheitlichen dicken Korkbelages. 
Man könnte für diese die Bezeichnung unechte Korkleisten verwenden. 
Für Ulmus campestris var. suberosa läßt sich somit nur die Tatsache 
feststellen, daß sie gegenüber der Normalform stark gesteigerte Kork- 
bildung aufweist aus nicht ersichtlichen inneren Gründen. Das Aufreißen 
des verstärkten Korkes in mehrere Leisten ist eine zwangsläufige Neben- 
erscheinung. 


IV. Sehlußbemerkungen und Literaturbesprechung. 

Nach HABERLANDT (1928) wird die Kork- bzw. Peridermbildung bei 
den Holzpflanzen veranlaßt durch Zellteilungen, welche durch Teilungs- 
stoffe, besonders Nekrohormone, induziert werden. Diese werden ab- 
gegeben von absterbenden und toten Epidermiszellen, Haaren, Rinden- 
parenchymzellen oder mechanischen Zellen. In einigen Fällen sind auch 
Spaltöffnungen und Lentizellen Induktionsorte des Phellogens. 
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Die hiermit umfaßten Fälle der Peridermbildung sind, dadurch charak- 
terisiert, daß hormonal Zellteilungen in bestimmten Gewebepartien indu- 
ziert werden, von denen dann die Bildung des Periderms ausgeht. Eine 
Besonderheit dieser Art der Peridermbildung liegt darin, daß die gesamten 
natürlichen Induktionsorte gleichmäßig über die ganze Stengeloberfläche 
verteilt sind, so daß auf bestimmter Entwicklungsstufe auf der ganzen 
Stengeloberfläche die Peridermbildung gleichmäßig einsetzen kann. Alle 
diese Periderme sind ausgezeichnet durch Schwachwüchsigkeit. Sie bilden 
nur Korklagen von geringer Mächtigkeit, wahrscheinlich bedingt durch 
nur einmalige, also kurzdauernde Induktion und die eigene Teilungs- 
fähigkeit der dadurch entstehenden Phellogenzellen. Sie bilden ferner das 
sekundäre Abschlußgewebe um Stengelorgane, deren Dickenwachstum 
gleichmäßig verläuft, jedenfalls ohne Störungen durch lebhaftes Voran- 
eilen einzelner Gewebeanteile. Dadurch wird ein allseits gleichmäßiger 
Tangentialzug in der primären Rinde hervorgerufen. 

Die oben behandelten Korkgewebe (Korkkrusten, besser Korkleisten 
nach STAHL 1873) mit Ausnahme von Liguidambar styraciflua und Ulmus 
suberosa stehen zu den bisher genauer bekannten in mehrfacher Hinsicht 
im Gegensatz: 

1. Der Lage der Mutterzellschicht entsprechend handelt es sich in 
allen untersuchten Fällen um Oberflächenperiderme oder doch um solche, 
die in den äußeren Rindenschichten ihren Ursprung nehmen. Für den 
Fall, daß die induktionsempfängliche Zellschicht wesentlich tiefer gelegen 
ist, ändern sich die entwicklungsmechanischen Bedingungen grundsätz- 
lich, wie aus dem Beispiel von Clematis vitalba und den anderen Pflanzen 
hervorgeht. 

2. Das äußerlich am Stengel hervorstechendste Merkmal dieser Kork- 
bildungen ist das streng lokalisierte Auftreten in Form von parallel der 
Längsachse verlaufenden Leisten. Die Anzahl der Korkleisten ist am 
jüngeren Stengel geringer, sie vermehrt sich mit zunehmendem Alter, bis 
schließlich die ganze Stengeloberfläche von solchen Leisten bedeckt ist. 
Die Breite der Korkleisten nimmt mit fortschreitendem Alter ebenfalls zu. 
Eine von vornherein auf der ganzen Stengeloberfläche gleichmäßig ein- 
setzende und in der bislang bekannten Weise verlaufende Peridermbildung 
ist mit Ausnahme des besonderen Falles von Evonymus und des gemischten 
Typus von Acer campestre nicht zu beobachten. 

3. Entsprechend dieser äußerlich sichtbaren Lokalisierung der Kork- 
leisten zeigt der Stengelquerschnitt ganz bestimmte Abhängigkeits- 
beziehungen zwischen dem Orte der Entstehung der Korkleisten und 
bestimmten Gewebepartien des Stengels und den sekundären Wachstums- 
vorgängen im Holzkörper und in der Rinde. 

4. Eine wesentliche Voraussetzung für die Entstehung von Korkleisten 
ist ungleiche Vergrößerung der verschiedenen Gewebepartien des Stengel- 
querschnittes beim sekundären Dickenwachstum. Dadurch erfahren 
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bestimmte Stellen der primaren Rinde erhéhten Tangentialzug. An diesen 
Stellen entstehen die Korkleisten. 

5. In keinem Falle läßt sich die Induktion der Periderm- bzw. Kork- 
bildung zuriickfiihren auf peripher gelegene Induktionsorte, wie sie 
HABERLANDT (1928) für die Korkhäute aufgezeigt hat. Auch tiefer 
gelegene mechanische Zellen sind dafür nicht verantwortlich zu machen. 
Eine Ausnahme von dieser Regel bilden die Evonymus-Arten und Acer 
campestre, bei denen es sich um kombinierte Typen von Korkhaut und 
Korkkrustenbildung handelt. 

6. In den untersuchten Fällen läßt sich dagegen deutlich beobachten, 
wie von bestimmten Stellen ausgehend, an denen lebhafte Wachstumsvor- 
gänge statthaben, Zellzüge in zentrifugaler Richtung kenntlich werden 
(sog. Sprengungskeile), deren Zellen gegen die Stengelperipherie fort- 
schreitend Teilungen aufweisen. Sobald diese Teilungstendenz an der 
oberflächlich gelegenen Mutterzellschichte des Periderms angelangt ist, 
setzen hier tangentiale Teilungen ein (Diffusionsregel nach HABERLANDT), 
welche zur Peridermbildung führen. 

7. In allen Fällen bestehen bei massiger Entwicklung der Korkleisten 
deutlich sichtbare Verbindungen zwischen Phellogen und rückwärts 
gelegenen aktiven Geweben (Kambium, Leptom). 

8. Der nächstliegende Schluß aus diesen Vorgängen ist der, daß von 
den bevorzugten Wachstumsorten aus besonders die in radialer Richtung 
nach außen zu gelegenen Zellen zu Teilungen angeregt werden, daß diese 
Anregung durch einen diffusiblen Zellteilungsstoff erfolgt, der von Zelle 
zu Zelle weiter gegeben wird. Sobald dieser Zellteilungsstoff an der Mutter- 
zellschicht des Phellogens angelangt ist, beginnen hier die tangentialen 
Phellogenteilungen. 

9. Die auffallende Mächtigkeit der Zellproduktion in den Korkleisten 
schließt die Möglichkeit einer nur einmaligen Induktion, wie sie für die 
Korkhäute wahrscheinlich gemacht worden ist (HABERLANDT), aus. Die 
deutlich sichtbare Zellverbindung zwischen Phellogen und Orten bevor- 
zugten Wachstums in tiefer liegenden Stengelpartien (Kambium, Lep- 
tom, besonders bei E. alata) macht eine langanhaltende Induktion, die 
auch durch Perioden der Vegetationsruhe unterbrochen sein kann, wahr- 
scheinlich. 

Man wird das Auftreten von Korkleisten bei einer immerhin nur kleinen 
Anzahl von Pflanzen (Voter 1933) nicht einfach als anormale Fälle be- 
zeichnen können. Bei den von mir näher untersuchten Pflanzen bilden 
Aristolochia, Passiflora und Rhynchosia keine typischen Korkhäute, 
sondern nur die beschriebenen Korkleisten. Ob sie die Fähigkeit 
dazu überhaupt nicht besitzen, kann ich vorläufig nicht entscheiden. 
Schon die Evonymus-Arten zeigen deutlich, daß beide Arten der Kork- 
bildung sehr wohl nebeneinander an einer Pflanze vorkommen können: 
bei raschem Wachstum zuerst die Korkleisten, später auch dazwischen 
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die Korkhaut, bei langsamem Wachstum iiberhaupt nur die Korkhaut. 
Bei Acer campestre wird gerade der umgekehrte Weg beschritten. Jeder 
Zweig bekommt zunächst eine ganz normale Korkhaut, welche dann an 
bestimmten Stellen durch eintretende Bildung von Korkleisten verstärkt 
wird. Bei den beiden letztgenannten Pflanzen tritt der Fall von Kork- 
leistenbildung aber immer nur dann ein, wenn die Querschnittsvergröße- 
rung, welche infolge des Baues radial nicht gleichmäßig erfolgt, sehr unge- 
stüm vor sich geht. Bei den erstgenannten Lianen zwingen der besondere 
Bau (perizyklischer Sklerenchymmantel) und die immer ungestüme 
Querschnittsvergrößerung zum regelmäßigen Auftreten der Korkleisten. 

Die besonderen Bauverhältnisse der Stengel, welche zur Bildung von 
Korkleisten führen, liegen darin, daß im Verlauf der sekundären Quer- 
schnittsvergrößerung einzelne bestimmte Gewebepartien des Zentral- 
zylinders sich stärker vergrößern als ihre Umgebung. Vor diesen Stellen 
werden dann unmittelbar und im Verlauf des weiteren Wachstums neue 
Gewebemassen eingeschaltet, welche auch Kork umfassen. Von ganz 
untergeordneter Bedeutung sind bei der Auswahl solcher Stellen gewisse 
anatomische Einzelheiten der primären Rinde, z. B. die subepidermalen 
Sklerenchymfaserbündel einiger Evonymus-Arten. Den Beweis hierfür 
liefert E. alata. Man wird sich zweifellos die Frage vorlegen, weshalb nur 
die Spaltöffnungen in der Stengelmitte den Ausgangspunkt für die Peri- 
derm- und spätere Korkleistenbildung darstellen und nicht auch die 
benachbarten und die anderen auf der ganzen Stengelperipherie gleich- 
mäßig verteilten. Die Frage ist sofort eindeutig beantwortet, wenn man 
aus den Querschnittsveränderungen beim Dickenwachstum ersieht, daß 
nur an diesen Stellen der antagonistische Tangentialzug an der Rinden- 
peripherie angreift. Inder Bevorzugung dieser Spaltöffnungen ist geradezu 
ein Beweis für die vertretene Auffassung zu sehen. Das gleiche gilt für 
die zwischen je zwei schon vorhandenen Korkleisten zusätzlich auf- 
tretenden bei E.europaea. Der Ort ihrer Entstehung ist durch nichts 
anderes vorausbestimmt, als durch an diesen Stellen auftretenden anta- 
gonistischen Tangentialzug. Könnte man den Zentralzylinder von 
E. europaea in die primäre Rinde von E. alata stecken, so würde diese 
Periklinalchimäre vier Korkleisten entwickeln, deren Verlauf nach dem 
europaea-Typus erfolgen müßte, und umgekehrt müßte eine Pflanze 
mit europaea-Rinde und alata-Zentralzylinder nach dem alata-Typus 
zwei, bzw. vier Korkleisten bilden trotz der vier Sklerenchymfaserbündel 
(Abb. 24). Nach GREGORY (1888) liegen diese Faserbündel bei £. ameri- 
cana unter dem Chlorophyliparenchym. Diese Pflanze bildet folglich keine 
Korkleisten. 

Die Mitwirkung von Zellteilungshormonen bei der Entstehung der 
Korkkrusten konnte nicht direkt bewiesen werden. Soweit die anato- 
mischen Befunde dafür sprechen, müssen sie dem Leptom oder auch dem 
Kambium entstammen. Ein wesentlicher Beweis wurde im Ausbleiben 
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der entsprechenden Teilungen bei Clematis, Vitis und Philadelphus 
gesehen, bei denen der Zustrom der Zellteilungsstoffe durch das auf- 
tretende Tiefenperiderm unterbunden ist. Ein weiterer Beweis ist der, 
daß bei Clematis die Entwicklung des Tiefenperiderms im Markstrahl 
und unabhangig davon vor dem Leptom beginnt, bei Vitis in den Mark- 
strahlen anfängt und auf die benachbarten Leptomstreifen übergreift. 
Bei Acer campestre beobachtet man, wie das schon vorhandene nor- 
male Phellogen mit Anschluß an die für die Zuleitung der Teilungsstoffe 
verantwortlich gemachten ,,Sprengungskeile“ streng lokal zu stärkerer 
Teilungstätigkeit angeregt wird. Die Wirkung von Zellteilungsstoffen 
bei der Peridermbildung hat HABERLANDT sehr wahrscheinlich gemacht. 


© 
©) O 
Abb. 24a—d. Evonymus alata und _Evonymus europaea. ienaii he Darstellung der 
sekundären Veränderungen auf dem itt. Zeichenerklärung wie zu Abb. 16. 
a und b Evonymus alata. Die punktierte I Linie gibt die Vergrößerung des Leitungsgewebes 
an, die Pfeile die dabei auftretende Rindenspannung und die Stelle der Entstehung der 
Korkleiste. e und d Evonymus europaea. (c) die Pfeile geben den auftretenden Radialdruck 


bei dem Zuwachs, der in (d) dargestellt ist, die kleinen Pfeile die entstehende Rindenspannung 
und den Ort der Korkleisten. 
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Durch seine Versuche mit der Kartoffelknolle (1913) und an Stengel- 
stücken von Sedum spectabile (1914) wird das Leptom als Produktions- 
ort für Zellteilungsstoffe anerkannt. Ähnliches gilt auch für die Kohl- 
rabiknolle. Entsprechende Einflüsse des Leptoms hat ferner LAMPRECHT 
(1918) am Blattgewebe von Bryophyllum calycinum und Peperomia- 
Arten gefunden. ALMOSLECHNER (1934) endlich sieht durch ihre Ver- 
suche mit Wuchsstoff B den Beweis für die Existenz dieser Zellteilungs- 
stoffe HABERLANDTs erbracht. Zum Unterschied von den normalen Ober- 
flächenperidermen, welche durch sog. Nekrohormone induziert werden, 
muß es sich bei den hier herangezogenen Stoffen um solche aus aktiv 
lebenden Zellen handeln. 

Über die Entstehungsweise der Korkkrusten sind in der Literatur 
nur sehr wenige Ängaben zu finden. „Viel seltener ist die Korkproduktion 
so massig, daß mächtige Korkkrusten zustande kommen, welche bis zu 
mehreren Zentimetern Dicke erreichen können. So ist es bei den Kork- 
eichen (Quercus suber und einigen anderen Arten), der Korkulme ....... 
und noch einigen anderen Pflanzen‘ (ROTHERT 1913 und Jost 1934). 
Von allen Forschern werden aber sämtliche Pflanzen mit stärkerer 
Korkentwicklung unterschiedslos zusammengefaßt (z. B. De Bary 1877; 
von HÔHNEL 1877; RoTHERT 1913; HABERLANDT zuletzt 1924; VoIGT 
1933; Jost 1934). Einige spärliche Angaben liegen über die Aristo- 
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lochien vor. Für A. sipho wurde die erste subepidermale Zellschicht 
als Ort der Phellogenbildung richtig erkannt (SoLEREDER 1889; PLAN- 
cHON 1891; dagegen MOLLER 1882). Aber gerade bei dieser so häufig 
untersuchten und auch als Schulobjekt so ausgiebig verwendeten Pflanze 
könnte es erstaunlich erscheinen, daß die Bildungsweise der Korkkrusten 
nicht beachtet wurde. Diese Tatsache mag ihren Grund jedoch darin 
haben, daß die in manchen Korkkrusten gebildeten weitlumigen Kork- 
zellen nur schwach oder gar nicht verkorkt sind und darum von einigen 
Autoren gar nicht als echte Korkgewebe betrachtet wurden (z. B. von 
HOHNEL 1877, dagegen aber HABERLANDT 1924), und daß ferner die ent- 
wicklungsphysiologische Untersuchung der Peridermbildung erst 1928 
von HABERLANDT begründet wurde, die Erweiterung der Kenntnis von 
den Phytohormonen aber jüngsten Datums ist. 

GREGORY (1888) hat die Entstehung der Korkleisten bei E. europaea 
und drei ihrer Varietäten aus den subepidermalen Sklerenchymbündeln 
richtig erkannt. Sie hat auch gefunden, daß der Kork nicht nur aus den 
Epidermiszellen hervorgeht, sondern daß die 6—7 darunterliegenden 
Rindenschichten ebenfalls daran beteiligt sind. Für £. alata hat Grecory 
ebenfalls richtig erkannt, daß die Korkleisten unter Spaltöffnungen ent- 
stehen, und daß sie anders gestellt sind, als bei den vorigen Arten. Aber 
sie ist stehen geblieben bei dem äußeren Anlaß für das Auftreten der 
Leisten und hat nicht untersucht, weshalb es bei diesen Pflanzen überhaupt 
zur Bildung von Korkleisten kommen muß, weshalb diese so verschieden 
gestellt sind, und weshalb sie sich später immer mehr vergrößern. Diese 
Fragen lassen sich, wie oben gezeigt wurde, nur dann beobachten, wenn 
man die Wachstumsweise des Stengels mit heranzieht. Die Entstehung 
der echten Korkleisten ist bedingt durch die Wachstumsverhältnisse des 
Stengels. HOLLENDONNER (1907) hat offenbar in Unkenntnis der Arbeit 
GREGORYS die Evonymus-Arten nochmals auf die Bildung der Korkleisten 
untersucht und ist zu den gleichen Ergebnissen gekommen, aber auch da 
stehen geblieben, wo GREGORY aufgehört hat. Voter (1933) hat sich nur 
ganz oberflächlich mit diesen Korkbildungen beschäftigt. Rasrrz (1916) 
hat schon auf die Abhängigkeit sekundärer usw. Periderme (Borken- 
bildung) vom Dickenwachstum hingewiesen. 

Die entwickelten Anschauungen der Peridermbildung beruhen auf 
der Ausdeutung der anatomisch-histologischen Befunde. Die Durch- 
arbeitung der verschiedensten Entwicklungsstadien an hunderten von 
Schnitten jeder Pflanze konnte zu keiner anderen als der gegebenen Auf- 
fassung führen. Aber trotzdem möchte ich sie vorbehaltlich eines tieferen 
Einblickes in das entwicklungsmechanische Geschehen bei der Gewebe- 
bildung geben, der nur auf Grund des Experimentes gewonnen werden 
kann. Die experimentelle Entwicklungsmechanik der Gewebe gibt es 
noch nicht. Wenn sie dereinst durchgearbeitet sein wird, so wird sie wahr- 
scheinlich an dem oben gegebenen Erklärungsversuch der Entstehungs- 
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weise der Korkleisten einzelne Ziige andern, an den wesentlichen Satzen 
wird sie jedoch festhalten miissen: 

1. Korkleisten werden an den Stellen der primären oder sekundären 
Rinde gebildet, unter denen lebhafte Wachstumsvorgänge sich abspielen. 

2. Die Zellteilungen, auf welche die Kork- bzw. Peridermbildung 
folgt, werden angeregt durch Stoffe (Hormone ?), welche aus lebenden 
aktiv wachsenden Zellen zuströmen. 

3. Die Erregung von Zellteilungen, welche zur Bildung der Kork- 
leisten führt, ist keine einmalige und dann abklingende, sondern eine 
dauernde, d.h. sie hält während der ganzen Wachstumsdauer an und kann 
auch nach Unterbrechung in späterer Wachstumsperiode wieder fort- 
gesetzt werden. 

Obwohl die Reihe der untersuchten Pflanzen nur klein und unvoll- 
ständig ist, so glaube ich doch, daß das Prinzip, nach welchem die Bildung 
der Korkleisten erfolgt, zur Genüge klar gelegt werden konnte. 


V. Zusammenfassung einiger Ergebnisse 


1. Es ist zwischen echten und unechten Korkleisten zu unterscheiden. 
Echte Korkleisten entstehen durch lokal engbegrenzte verstärkte Kork- 
bildung, unechte Korkleisten durch radiales Einreißen ausgedehnter Kork- 
krusten bei fortgesetzter Dickenzunahme. 

2. Der Ort der Entstehung echter Korkleisten wird durch die Wachs- 
tumsverhältnisse im Zentralzylinder bestimmt. Er ist ausgezeichnet 
durch das Auftreten antagonistischen Tangentialzuges. 

3. Die Induktion der ersten Teilungen zur Phellogenbildung erfolgt 
bei den echten Korkleisten im Anschluß an die vom Zentralzylinder aus 
gegen die Epidermis vorrückenden „Sprengungskeile“. (Ausnahmen 
Evonymus, Acer.) 

4. Die Induktion der ersten Phellogenteilungen sowie der nachfolgenden 
sehr zahlreichen Teilungen, die zur Bildung mächtiger, echter Kork- 
leisten führt, ist höchstwahrscheinlich hormonai bedingt wie die Induktion 
bei den Korkhäuten (HABERLANDT 1928). 

5. Als Induktionszentrum kommt nur Leptom bzw. Kambium in 


Frage. 
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UBER DEN ANIONENDURCHTRITT BEI VALONIA SOWIE 
DESSEN BEZIEHUNGEN ZUM ZELLBAU. 


Von 
HERMANN ULLRICH. 


Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 19. November 1934.) 


Einleitung. 

Die Frage nach der Art und Weise des Durchtritts von Elektrolyten aus 
dem Außenmedium in den Zellsaft ist bisher auf die verschiedenste Weise 
beantwortet worden. So hat man z. B. angenommen, daß die Ionen eines 
Salzes in freiem Zustande (PANTANELLI, 1929) oder aber in Gestalt von 
Ionenpaaren durchtreten (RUHLAND, 1909; RuxLAND, ULLRICH und 
YAMAHA, 1932; Brices, 1932), wobei sie durch Ionenaustausch eine ge- 
wisse Freizügigkeit der Paarung zu besitzen scheinen. Diese ist vielleicht 
nur an den gleichen Durchmesser der Ionen gebunden (R. und J. Hößer, 
1928). Andererseits findet man wiederum die Meinung vertreten (OSTER- 
HOUT, 1931a), daß die Kationen in Form ihrer Hydroxyde in den Zellsaft 
gelangen. Die Bildung von Ionenpaaren sowie die von Salzmolekülen 
soll, quantitativ betrachtet, dabei keine Rolle spielen (vgl. auch CoLLANDER 
und SOMER, 1931) oder, falls sie mitwirkt, als pathologisch zu betrachten 
sein (PANTANELLI, 1929). Die Anionen treten dann solchen Gedanken- 
gängen entsprechend als freie Säuren ein, wie das z. B. von BOUILLENNE 
(1930) und von CoLLANDER, TURPEINEN und FABRITIUS für die Essigsäure 
angenommen wird. Diese gegensätzlichen Ansichten über diese physiologi- 
schen Vorgänge spiegeln sozusagen die zwei verschiedenen Auffassungen 
wieder, die man schon in der physikalischen Chemie vom Zustand der Salze 
in ihren wässerigen Lösungen vorfindet. Die alte klassische Auffassung 
von der nur partiellen Dissoziation der Salze in der wässerigen Lösung 
gibt die Basis ab für die Vorstellung des Durchtritts in Form von Mole- 
külen, die neuere nach DEBYE-HÜCKEL dagegen schafft mit der Annahme 
vollkommener Dissoziation der Salze aller Säuren eine theoretische Grund- 
lage für die Vorstellungen des Durchtritts von Ionenpaaren in die Zellen, 
eventuell unter Mitwirkung des Ionenaustausches zur Wahrung der Elek- 
troneutralitä‘. Treten nur Ionen durch, so wird man sich die Plasma- 
grenzschicht als ,,Sieb“ vorstellen, treten dagegen Moleküle durch, so 
kann man auch mit der Annahme einphasig filmartigen Aufbaues der 
Plasmagrenzschicht oder mit mehrphasig-skelettartigem Bau auskommen. 
Die neuere physikalisch-chemische Theorie der Dissoziation hat nun 
BJERRUM (1926) sogar dazu geführt, gerade diejenigen als starke Elek- 
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trolyte zu bezeichnen, deren Ionen selbständig bleiben, auch wenn sie 
durch hochkonzentrierte Lösungen sehr dicht nebeneinander kommen. 
Schwache Elektrolyte werden unter diesen Umständen zu Molekülen 
zusammentreten können. Aus diesem Grunde schien es ratsam, für eine 
spezielle Untersuchung dieser Fragen mit Zellen zu arbeiten, die in einem 
hochkonzentriertem Salzmilieu leben. Bietet man in diesem starke und 
schwache Elektrolyte, so sind am ehesten Ergebnisse zu erhoffen, auf 
Grund deren man zu einer einheitlicheren Auffassung über den Durch- 
tritt der Salze sowie andererseits auch über die Beschaffenheit der diesen 
regelnden Grenzschichten kommen kann. 

Für Untersuchungen des Stoffdurchtritts ist in den meisten Fällen 
die chemische, quantitative Erfassung den plasmolytischen oder Turgor- 
methoden vorzuziehen. Somit wären als Objekte solche zu wählen, deren 
Zellsaft der Menge nach zu analytischen Zwecken genügt, und bei denen 
die benutzte Methode auch hinreichend genaue Werte liefert. In erster 
Linie kommen also dafür Siphonocladialen und Siphonalen mit ihren 
großen Vakuolen in Frage, daneben Characeen. Letztere sind aber nicht 
in höher konzentrierten Salzlösungen, etwa in Meereswasser des Mittel- 
meeres oder des Atlantischen Ozeans anzutreffen. Auch ist die Menge an 
Zellsaft verhältnismäßig gering, die man aus ihnen gewinnen kann. Ferner 
variiert bei ihnen die spezifische Oberfläche nicht erheblich, was für die 
vorschwebenden Untersuchungen einen weiteren Nachteil bedeuten würde. 
Am einfachsten liegen in dieser Beziehung die Verhältnisse bei Valonia, 
insbesondere der spec. macrophysa, die im salzreichen Mittelmeerwasser 
bei Neapel vorkommt. Sie wurde daher als Untersuchungsobjekt gewählt. 
Von vornherein mußte auf die geringe zur Verfügung stehende Arbeitszeit 
von 6 Wochen, die speziell bei chemisch-analytischer Arbeitsweise als 
knapp angesehen werden muß, Rücksicht genommen werden durch Aus- 
wahl weniger, besondere Berücksichtigung verdienender Substanzen. 
Deren Begründung wird an entsprechender Stelle jeweils erfolgen. 


A. Das Objekt. 

a) Zellwand. 

Es ist verwunderlich, daß sich diejenigen, die bisher an Valonia Perme- 
abilitätsstudien trieben, eigentlich recht wenig um den Bau der Zell- 
wand kümmerten. Diese stellt morphologisch betrachtet eine Blase dar, 
in der der Zoenozyt als Wandbelag eingeschlossen ist. Wie bei jeder 
behäuteten Zelle müssen auch hier alle Substanzen, die ein- oder aus- 
treten, diese Wandschicht passieren. Es ist daher keinesfalls gleichgültig, 
welchen Aufbau sie besitzt und vor allem, ob sie gleichmäßig oder ungleich- 
förmig das Plasma umkleidet. 

Mikroskopisch in der Durchsicht betrachtet, ist die Zellwand ein 
Häutchen, das eine gewisse Streifung gerade noch erkennen läßt, 
wie wohl BoRNET erstmalig bekanntgab. Daneben treten, wie schon 
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Famintzin (1860, S. 341 r.) angibt, gelegentlich netzige Streifen auf. 
Sonstige Strukturen konnte ich an glatten Wandstellen auch an gesäuberten 
Membranen, die in Eau de Javelle gelegen hatten, bei gewöhnlicher mikro- 
skopischer Beobachtung nicht erkennen. Sie wurden auch sonst meines 
Wissens nicht beschrieben. 

Betrachtet man die Membranen aber im polarisiertem Lichte, so 
fällt auf, daß die Streifung eine mosaikartige Felderung besitzt. Diese 
wird von Preston (1931) beschrieben. Sie ist so zu deuten, daß die 
Lagerung der die Wand aufbauenden Zellulosemizellen ihre Richtung 
wechselt. An den Grenzen dieser Felder gibt es oft Bezirke scheinbarer 
Isotropie, die aber auf statistischem Wege erzielt wird. Jedenfalls kann 
ich in dieser Hinsicht Prestons Angabe bestätigen, wonach anzunehmen 
ist, daß die Lagerungsrichtungen der Zellulosemizellen in den überein- 
ander liegenden Schichten in 
benachbarte Felder ausstrah- 
len. Dieser kleinen Felderung 
überlagert sich aber noch eine 
solche höherer Ordnung. Man 
erkennt sie am besten, wenn 
man den Scheitel von Valonia- 
Zellen herausschneidet und — 
ohne Spannungen darin zu er- 
zeugen, am besten also, wenn er 
frei schwimmt — mit dem Po- 
larisationsmikroskop von der 
Fläche betrachtet. Dann be- 
steht die Membran aus einer 
gewissen Zahl von Sektoren, 
die sich um einen Punkt der Scheitelregion gruppieren, der aber selbst 
nicht optisch isotrop ist. Vielmehr laufen in ihn in etwa spiraliger 
Anordnung die Grenzen der Felder hinein, und zwar mit ihren stati- 
stisch-isotropen Zonen. Membranpartien aus der Region des größten 
Zelldurchmessers sowie einer breiteren Zone nach dem Zellscheitel zu 
lassen ferner noch optische Anomalien, und zwar in Gestalt kleinster 
optisch-neutraler Punkte erkennen, um die herum Achsenkreuze auf- 
treten, wie sie von den sphäritischen Stärkekörnern her bekannt sind. Die 
beigefügte Mikrophotographie (Abb. 1) gibt davon eine Vorstellung. 
Das Aussehen dieser Punkte entspricht dem von Spannungsbildern, wie 
sie in optisch-isotropem Glase um die Luftblasen herum gelegentlich zu 
beobachten sind. Schließlich weist die Basis der Valonia-Zellen, mit der 
diese dem Untergrunde oder der Zelle aufsitzen, aus der sie jeweils ab- 
gegliedert wurden, zumeist eine ziemlich große optisch-isotrope Zone auf. 

Im Querschnitt zeigt das mikroskopische Bild der Membran deutlich 
2 Zonen: Außen besteht die Membran aus einer optisch nicht deutlich 





Abb.1. Erklärung im Text, 
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erkennbar doppelt brechenden Cuticularschicht, innen folgen eine Anzahl 
paralleler Schichten, die Zellulose enthalten. Diese inneren Schichten 
quellen in konzentrierter Schwefelsäure vollkommen auf. Zurück bleibt 
nur das Cuticularhäutchen, von dem schon Nor (1887) angibt, daß 
es das irisierende Schillern der Valonia-Zellen in den Farben dünner 
Plättchen zur Folge hat. Daselbst findet sich auch die Angabe, daß dort, 
wo diese Farbenerscheinung fehlt, auch keine Cuticula vorhanden ist, 
nämlich an den Ansatzstellen der Nebenzellen. In der Tat läßt sich auch 
auf anderem Wege, z. B. durch Verquellen in konzentrierter Schwefel- 
säure zeigen, daß solche Stellen — zunächst wenigstens, nach dem Ab- 
lösen einer Nebenzelle — keine Cuticularschicht führen. Das gleiche 
muß man bereits aus Abb. 3, Tafel X bei FAMINTzIN (1860) schließen. 
Die Cuticularschicht wurde von FAMINTZIN entgegen NAEGELIs Unter- 
suchungen (1847) bei einfacher Beobachtung ohne Reagenzienwirkung 
nicht gesehen. Auch die Membranstellen, von denen bei Ablösen der 
Nebenzellen Membranfetzen abgerissen werden, sind damit dieser Cuti- 
cularschichten entblößt. Beobachtet man nun die Zellen einige Stunden 
nach dem Ablösen wieder, so ist schon am Irisieren, noch deutlicher aber 
nach Schwefelsäurebehandlung die erneute Cutinisierung der Trennungs- 
stellen zu konstatieren. 

Diese Feststellungen sind für das Arbeiten mit Valonia zwecks Per- 
meabilitätsstudien von größter Bedeutung. Sie bedingen es nämlich, daß 
man die Zellen nach der Isolierung und Säuberung erst etwa 24 Stunden 
in Seewasser liegen lassen muß, bevor man sie benutzen darf, eineVorsichts- 
maßnahme, die auch R. und J. HöBEr (1928) anwandten, ohne jedoch 
eine nähere Erklärung geben zu können für die Tatsache, daß sich frisch 
abgetrennte Zellen gegen die Darbietung von verschiedenen Substanzen 
im Außenmedium als sehr empfindlich erwiesen, nicht mehr dagegen 
nach längerem Aufenthalt in Seewasser, d.h. also nach Regeneration 
der fehlenden Cuticularschichten. Nach Czasas (1924) Untersuchungen 
muß man insbesondere mit verschiedener Wasserdurchlässigkeit cutinisier- 
ter und nichtcutinisierter Wandstellen rechnen. 


b) Osmotisches Verhalten. 

Wie bereits Jost (1927) zeigte, ist in den Valonia-Zellen der osmotische 
Überdruck sehr gering. Ich machte dieseibe Erfahrung und stellte eben- 
falls fest, daß trotz alledem die Turgeszenz ganz ausgezeichnet ist. Das 
beruht zweifellos darauf, daß die Membran sehr wenig elastisch dehnbar 
ist. Daher machen sich bereits sehr kleine Änderungen des osmotischen 
Wertes der umgebenden Lösung geltend. Geringe Hypertonie hat in 
stärkerem oder geringerem Maße die von Jost (1929) eingehend be- 
schriebenen Eindellungen des Plasmaschlauches zur Folge. Diese können 
wieder — entsprechend Josts Beobachtungen — nur als plasmolytisch 
bezeichnet werden, wenn sie rückgängig gemacht werden können durch 
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Deplasmolyse. Nur über den Ort des Auftretens möchte ich noch einige 
ergänzende Bemerkungen beifügen. In vielen Fällen bemerkte ich, daß 
die ,,plasmolytischen“ Eindellungen hauptsächlich im Bereiche des 
größten Zelldurchmessers und dessen unmittelbarer Nähe in Erscheinung 
treten, wenigstens bei den birnenförmigen sowie tonnenförmig gestalteten 
Zellen von Valonia macrophysa. Das ist aber der Bereich, in dem die 
im Polarisationsmikroskop zu beobachtenden und oben beschriebenen 
Struktureigentümlichkeiten besonders oft auftreten. Ob eine Bezie- 
hung dazwischen besteht, konnte ich bisher noch nicht einwandfrei 
ermitteln. 

Hypotonische Lösungen führen zu Steigerungen des Turgors der Zellen, 
—— zum Platzen. Ahnlich kann man den Turgor der Valonien 
infolge Darbietung gewisser Stoffe steigern und so 
Plasmoptyse herbeiführen, z. B. durch Äthylalkohol 
(vgl. LarBAcH, 1932). Für die vorliegenden Unter- 
suchungen war es wesentlich, nun auf Grund dieser 
Erscheinungen die loci minoris resistentiae heraus- 
zufinden, die infolge besonderer Wandgestaltung und 

SS daher vielleicht abweichenden diosmotischen Ver- 
Mr + -: Erklärung haltens bei Permeabilitätsstudien bedeutungsvoll sein 
könnten. Zu diesem Zwecke legte ich Valonia-Zellen 
ins Serino-Leitungswasser, dem ich entweder Trypanblau in geeigneter 
Konzentration und nicht völlig verteilt oder flockende Tusche zugesetzt 
hatte. Die Versuche wurden in Petrischalen angestellt, die von unten 
her durchleuchtet wurden. 

Die Beobachtung mit der Lupe ergibt zunächst einige Minuten 
(durchschnittlich 5 bei mittelgroßen Zellen) keinerlei Besonderheit. 
Dann aber sieht man oft plötzlich, daß die Außenflüssigkeit in der Region 
der größten Zelldurchmesser in Bewegung gerät, wie das beistehende 
Skizze (Abb. 2) angibt. Gelegentlich fangen die Zellen auch an zu hüpfen. 
Ein Teil von ihnen geht allerdings für solche Versuche durch ruckartiges 
Aufplatzen verloren. Befühlt man jetzt vorsichtig diejenigen Zellen, die 
äußerlich intakt erscheinen, so sind sie schlaff. Beobachtet man weiter, 
so werden sie bald wieder turgeszent. Das Plasma trübt sich allerdings 
nach und nach. Ein Eintritt von Trypanblau oder Tusche in die Zellen 
ist nicht zu beobachten. Auch bleiben die Zellmembranen ungefärbt. 
Nur die der getöteten Zellen sowie Membranbruchstücke färben sich an. 
Die rhythmischen Straffungen und Erschlaffungen wiederholen sich oft 
viele Male, und zwar jeweils unter Auftreten der Wirbel in der umgebenden 
Flüssigkeit, deren Stärke allerdings mehr und mehr nachläßt. Oft sind 
die überdauernden Zellen nach Tagen noch ‚„turgeszent‘, zeigen nur 
trübes Plasma, jedoch keinerlei Abhebung desselben von der Membran 
oder Netzigwerden (z. B. vom 13. 10. 9 Uhr bis 16. 10.11 Uhr,d. h. 3 Tage). 
Die Turgeszenz wurde dabei, um einen ungefähren Maßstab zu haben, 
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auf folgende Weise geschätzt: Läßt man Valonia-Zellen aus etwa 20 cm 
Höhe auf eine ebene Platte fallen, so springen sie elastisch zurück, im 
Falle völliger Turgeszenz auf 17—18 cm Höhe, ohne dabei Schaden zu 
nehmen. Schlaffe Zellen platzen meist bei dieser Behandlung. Abgetötete, 
scheinbar turgeszente Zellen, die schon bei Berühren mit einer Nadel 
sich eindellen, zeigen nur viel geringere Sprunghöhen (bis 5 em). Es liegt 
also nahe anzunehmen, daß der auf osmotischem Wege aufgenommene 
Überschuß an Wasser stoBweise in den erwähnten Regionen entleert wird. 
Die Austrittsstellen waren bei mikroskopischer Beobachtung nicht auf- 
findbar. Sie müssen sehr klein sein, oder mit den im Polarisations- 
mikroskop beobachteten neutralen Strukturpunkten übereinstimmen. 
Um die Lokalisation der Austrittsstellen noch genauer ermitteln zu 
können, wurden Valonia-Zellen etwa birnenförmiger Gestalt an der Luft 
gleichmäßig, und zwar am verjüngten Zellteil mit 3 Fingerkuppen vor- 
sichtig gedrückt. Es gelingt auf diese Weise, allerfeinste Wasserstrahlen 
aus den äußerlich mit Fließpapier abgetrockneten Zellen auszupressen, 
die mit bloßem Auge nur sichtbar. werden, wenn man sie intensiv be- 
leuchtet und gegen einen dunkeln Hintergrund betrachtet!. Die Aus- 
trittsstellen liegen wieder im Bereiche der größten Zelldurchmesser. 


Sie ließen sich auch jetzt mikroskopisch nicht auffinden. Zellen, 
die dabei einen geringeren Wasserverlust erfahren hatten, haben, in 
Meereswasser zurückgebracht, gelegentlich diesen ergänzt und waren 
auch nach einigen Tagen anscheinend noch am Leben. 

Es ist wahrscheinlich, daß die ruckweisen Durchmesseränderungen, die LAIBACH 
(1932) bei seinen interferometrischen Messungen an Valonia beobachtete, auf solch 
stoßweisen Austritt von Vakuolensaft zurückgehen. Die Durchtrittsstellen können 
offenbar auch dann noch weitgehend geschlossen werden, vielleicht ventilartig, 
wenn das Plasma sich netzig zusammengezogen hat. Sonst wären nämlich die 
rhythmischen Durchmesseränderungen bei diosmotischen Versuchen, die LAIBACH 
auch in diesem Falle noch beobachtete, nicht in dieser Weise zu deuten. Auch stände 
eine Erklärung dafür aus, daß beim Plasmatode noch das Pulsieren beobachtet 
werden konnte. 

Alle diese Beobachtungen lehren, daß man bei diosmotischen Versuchen 
an Valonia auf das sorgfältigste jede Hypotonie der Außenlösung zu 
vermeiden hat, wenn man nicht etwa Gefahr laufen will, zusammen 
mit Zellsaft auch etwas aufgenommene Substanz für die Analyse zu ver- 
lieren. Eine geringe Hypertonie des Außenmediums, die allerdings 
keinesfalls bereits zu plasmolytischer Abhebung führen darf, erscheint 
unter vorerwähnten Gesichtspunkten etwas weniger bedenklich, ist aber 
aus anderen Gründen ebenfalls tunlichst zu vermeiden. Es ist also strenge 
Isotonie der umgebenden Lösung erforderlich. 


1 Herrn Prof. Dr. Scuwartz-Karlsruhe bin ich für seine Hilfe bei diesen Beob- 
achtungen zu Dank verpflichtet. 
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B. Versuche über Anionendurehtritt. 

Einleitung: Material und Versuchsanstellung. 

Das Material von Valonia macrophysa stammte durchweg aus 25—35 m Tiefe 
und wurde westlich von Nisida gefischt. Es kam fast stets auf Ascidien oder Steinen 
vor und wurde in Glasgefäßen, in denen es nicht länger als 3—4 Stunden verblieb, 
ins Institut überführt. Dort wurde es sofort besonders von den Ascidien iso- 
liert, da diese leicht absterben und die entstehende Fäulnis sehr schadet!. Die 
so vorgereinigten Zellen kamen für einen Tag in etwa '/,1 fassende Glasgefäße 
mit strömendem Meereswasser oder (bei NO,-Versuchen) in reines Meereswasser 
aus dem freien Golf, wurden dann endgültig für die Versuche vorbereitet und noch- 
mals einer entsprechenden Quarantäne unterworfen (vgl. S.149)*. Vor dieser 
aber erfolgte bereits die Auswahl für die Versuche. Für kleine Versuchsreihon 
konnten mit Vorteil die etwa gleichalterigen größeren Nebenzellen eines Zellstockes 
benutzt werden, die dann entsprechend isoliert gehalten wurden. Bei Verwendung 
größerer Zellen wurde darauf geachtet, daß sie tunlichst ein und demselben Stücke 
gehobenen Substrates aufsaßen, um so eine gewisse Gewähr für das Aufgewachsen- 
sein in ähnlichen Umweltsbedingungen und damit auch physiologisch gleichartiges 
Verhalten zu haben. Diese Vorsichtsmaßnahmen wären aber nicht immer erforder- 
lich gewesen, wie sich im Verlaufe der Versuche später herausstellte. 

Wesentlich ist die Auswahl geeigneter Zellformen, die eine Ermittlung von Ober- 
fläche und Inhalt zulassen. Am bequemsten wäre es, wenn man nur ganz kugel- 

ige Zellen benutzen könnte. Doch ist deren Zahl viel zu gering dazu. Es wurden 
daher auch rotations-elipsoidische, sowie birnförmige und in wenigen Fällen wegen 
der Gleichartigkeit des Materials walzliche Zellen mit halbkugeliger Endfläche 
zugelassen. Alle gekrümmten sowie verzweigten Zellen mußten ausscheiden. 
Die Inhalts- und Oberflächenberechnung der rotations-elipsoidischen sowie der 
nur kurz birnförmigen Zellen erfolgte dabei nach den Formeln für das Rotations- 
elipsoid oder Sphäroid: V = %, x (aab) bzw. der Annäherungsformel für die Ober- 
fläche 0 = %, x (2a? + b?). Sehr langgestreckte birnenförmige Zellen habe ich aus- 
geschieden. Der Fehler für die kurzbirnförmigen Zellen liegt nach Probebestim- 
mungen von Umfang und Flächengewicht an vergrößerten Zeichnungen dieser 
Figuren aus dünner Pappe zwischen 2 und 4% und ist daher zu vernachlässigen. 
Er fällt zusammen mit der Fehlergrenze, welche durch die Zellmessung selbst 

ingt wird. 

Aus Arbeiten von TRÖNDLE (1909) ist bekannt, das Licht die Salzpermeabilitat 
verändert. Daher wurden alle Versuche im Dunkeln angesetzt. Die Versuche 
LarsacHs (1932) über den LichteinfluB auf die Permeabilität von Valonia waren 
zur Zeit der Versuchsanstellung dem Verfasser noch nicht bekannt. Wesentlich 
erschien es auch, die durch Licht ermöglichte Ic icherung, speziell des Br’, wie 
sie von HoaGLanD und Davis (1926) an Nitellen beobachtet wurde, zu vermeiden. 

Um das Konzentrationsgefälle von außen nach innen praktisch konstant zu 
halten, wurden mindestens 100fache Volumina der Außenlösungen (meist wesent- 
lich mehr!) im Vergleich mit dem Zellinhalt geboten. Ferner wurde für möglichst 
häufiges Umrühren gesorgt, das manuell erfolgte. Es ist das besonders bei Versuchs- 
anfang wesentlich, weilda das Konzentrationsgefälle am größten ist. Deshalb wurden 


1 Der Versuch, die Isolierung der Zellen bereits sofort nach dem Heraufholen 
im Netz zu vollziehen, scheiterte stets an dem Schlingern der Fischerboote. Es 
gehört feines, ganz ruhiges Zugreifen dazu. 

2 Eine solche Behandlung haben Valonien, die zur Kontrolle gleich bei der 
Ankunft in Neapel so angesetzt wurden, während der ganzen Dauer meines Auf- 
enthaltes überstanden, sodaß ich darin eine Gewähr für deren Zweckmäßigkeit 
erblicke. 
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die Versuche möglichst am Morgen begonnen und dann etwa !/,-stündlich gerührt. 
‚Je nach der Geschwindigkeit des Eintritts der Substanzen wurde es dann für an- 
gängig erachtet, mit zunehmender Versuchsdauer die zeitlichen Abstände des 
Umrührens aus technischen Gründen zu verlängern. Die nächtliche Pause, die 
sich in einigen Versuchen nicht vermeiden ließ, wurde auf 6 Stunden beschränkt. 

Die Entnahme von Zellsaft zu Untersuchungszwecken erfolgte wie in anderen 
Arbeiten mit Valonia durch Anstechen der mit Zellstoffwatte abgetrockneten Zellen 
mit Hilfe von Glasnadeln und Auspressen unter ganz geringem Druck in kleine 
Reagenzgläschen. Es wurde in einem feinen Strahl ausgepreßt, um eine Benetzung 
der Zellaußenwand zu vermeiden. Die Reagenzgläschen wurden sofort verstopft. 
Sie waren zuvor sorgfältigst gereinigt und stets 1/, Stunde bei 130° getrocknet, 
daher praktisch steril. Trotz alledem ist in keinem Falle, wenigstens bei den Nitrat- 
und Salicylat-Versuchen die Untersuchung später erfolgt als höchstens 2—3 Stunden 
danach. Naeh 2—3 Tagen war nämlich immer ein Bakterienwachstum im Zell- 
saft zu bemerken, welches zur Folge haben konnte, daß selbst Ionen einer direkten 
analytischen Erfassung im Zellsaft infolge Speicherung in Bakterien entzogen oder 
auch — etwa wie NO, — reduziert werden konnten. 


1. Die theoretischen Voraussetzungen für die Durchführung der Versuche. 

Ist ein Ion in eine Vakuole durch die Zellwand und den Protoplasten 
durchgetreten, so kann man, gleichgültig ob es sich dabei um Ionenaus- 
tausch oder Molekülwanderung gehandelt hat, den Vorgang selbst zu- 
nächst einmal rein formal als Diffusionsvorgang behandeln. In jedem 
Falle ist nämlich theoretisch die Geschwindigkeit des Durchtritts jeweils 
proportional der Konzentrationsdifferenz zwischen der Außenseite der 
Zellwand und dem Zellsaft. Verschieden ist nur die Substanz, deren 
Konzentration allein man bei solcher mathematischen Behandlung zu- 
grunde zu legen hat. 

Schon NATHANSOHN (1903, S. 251) weist darauf hin, daß der Eintritt 
eines Salzes nicht unbedingt zur Gleichheit des Gehaltes von Umgebung 
und Zellsaft an einem Säurerest (im besonderen Falle NATHANSoHNs NO,) 
führen muß. Im Anschluß an die klassische Theorie der elektrolytischen 
Dissoziation erörtert er, daß für den Fall, daß die Membran für ein 
gebotenes Salz in seinen beiden Anteilen durchlässig ist, „sich physi- 
kalisch das Gleichgewicht zwischen Zellsaft und Außenlösung sowohl in 
bezug auf die dissoziierten als auf die undissoziierten Anteile“ erstrecken 
würde (in Anlehnung an PrEFFERs Überlegungen über den Farbstoff- 
eintritt in Zellen 1886). Daran anknüpfend muß man folgern, daß für den 
Fall ausschließlicher Ionendurchlässigkeit, und zwar ungleicher Durch- 
lässigkeit für Anion und Kation, sich diese jeweils bereits dann in Gleich- 
gewicht befinden, wenn außen und innen gleiche Konzentration der 
einzelnen Ionen erreicht ist (vgl. NETTER, 1928). Werden vom Membran- 
system aber nur die undissoziierten Reste durchgelassen, sp wird eben 
das Gleichgewicht nur bei Gleichheit dieser innerhalb und außerhalb der 
Zelle erreicht. STILES (1924), ebenso HoAGLAND, Davis und MARTIN (1923) 
haben auf beiderlei Gleichgewichte ganz allgemein hingewiesen und ihre 
Bedeutung für die Permeabilitätsforschung gekennzeichnet. Späterhin 
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ist von verschiedener Seite (z. B. Genevors, 1932; CoLLANDER, 1933) 
immer wieder darauf hingewiesen worden. Man muß auf Grund dieser 
Ausführungen bei der rechnerischen Behandlung also die erreichbaren 
Ausgleichskonzentrationen zum Ausgang nehmen. Sofern man stark 
dissoziierte Salze mit einwertigen Ionen außen bietet, und zwar in solchen 
Lösungen, die, gemischt mit Meereswasser, letzterem isosmotisch sind, so 
hat man vom Standpunkte der neueren Dissoziationstheorie bei Valonia 
nicht zu befürchten, daß das Gleichgewicht für die Anionen sich zwischen 
Außenlösung und Zellinhalt wesentlich von 1 entfernt. Im Zellsaft von 
Valonia liegt ja im wesentlichen eine Salzlösung vor, die dem Meeres- 
wasser praktisch isosmotisch ist. Jost (1927) hat dies durch plasmo- 
lytische Grenzkonzentrationsbestimmung sowie durch den schon oben 
erwähnten Nachweis praktisch nicht vorhandener Turgordehnung (S. 149) 
gezeigt. Letztere gibt zusammen mit meinen Beobachtungen über das Aus- 
stoßen von Zellsaft ebenfalls eine gewisse Gewähr dafür. Weiterhin liegen 
über den Zellsaft von Valonia macrophysa Analysen von OsTERHOUT 
(1922, s. auch 1931a, b, S. 371) vor. R. und J. Höser (1928) konnten im 
großen und ganzen dessen Ergebnisse an Valonien in Neapel bestätigen. 

weisen sie darauf hin, daß nur bei Zellen des gleichen Fanges 
sowie etwa gleicher Zellgröße und Wandspannung annähernd gleichartige 
Zusammensetzung des Zellsaftes vorhanden ist. 

Erheblichen Einfluß auf die Verteilungsgleichgewichte von einwertigen 
Anionen zwischen Zellsaft und Außenlösung können aber auch infolge 
der geringen Differenzen im Elektrolytgehalt von alten und jungen, 
sowie verschieden gestalteten Zellen nicht auftreten, weil diese in erster 
Linie nach der neuen Auffassung von den Aktivitätskoeffizienten ab- 
hängen, soweit chemische Umsätze nicht im Spiele sind. Die Koeffi- 
zienten werden bei annähernd gleichem Ionenradius (vgl. dazu LUNDE- 
GÄRDH und BURSTRÖM, 1933) und annähernd gleicher Ionenstärke (vgl. 
auch dazu OSTERHOUT, 1931b) wegen der Isotonie der Lösung nur ganz 
unerheblich sich unterscheiden können. Damit wird also auch das Ver- 
teilungsverhältnis zwischen einwertigen Anionen außerhalb und innerhalb 
der Zelle aus rein theoretischen Gründen nicht erheblich von 1 ver- 
schieden sein können !, sofern man eben einen Durchtritt in Ionenform 
annimmt. 

Anders liegt die Sache für den Fall, daß man einen Durchtritt der 
analytisch faßbaren Basenreste als Base selbst, den der Säurereste als 
undissoziierte Säure diesen Überlegungen zugrunde legt. Dann wird das 
Verteilungsverhältnis im wesentlichen beeinflußt von der Wasserstoff- 
ionenkonzentration in Außenlösung und Zellsaft. Diese entspricht im 
benutzten Meereswasser etwa py 7,5—8, in Valonia etwa py 5,8. Letzterer 
Wert wird bereits von OSTERHOUT angegeben. Ich konnte für große 

1 Ich bin Herrn Prof. DRUCKER, Leipzig, für freundliche Beratung bei diesen 
Überlegungen zu Dank verbunden. 
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Zellen von 30x 16 bis 19x 11 mm Durchmesser im Durchschnitt px 5,6, 
für kleine Zellen von 11X5 bis 7x 4,5 mm Durchmesser py 6,4 mit der 
Chinhydronelektrode ermitteln. Demnach gilt der OstERHOUTsche Wert 
wahrscheinlich für Zellen mittleren Durchmessers. 

OSTERHOUT (vgl. dazu am besten die Zusammenfassung 1931a) geht 
nun in seinen Berechnungen von diesem Einfluß der Wasserstoffionen- 
konzentration auf die Ionenverteilung außerhalb und innerhalb der 
Valonia-Zelle aus. CooPER und er (1930) konnten sogar zeigen, daß das 
Alkalisieren des Vakuolensaftes durch Ammoniakdarbietung zu K'- Austritt 
aus der Zelle und Na’ -Aufnahme führt. Er findet also dadurch die Annahme 
bestätigt, daß in erster Linie Basenmoleküle durchtreten, deren Ver- 
teilungsgleichgewicht durch die verschiedene Höhe der thermodynamischen 
Potentiale von NaOH und KOH außerhalb und innerhalb der Zelle 
bestimmt wird (vgl. OstERHOUT, 1930). STERN (1933) hat in seiner 
»Pflanzenthermodynamik‘ auf die Mängel und die Unzulässigkeit der 
OsTERHOUTschen Schlußfolgerungen für die Mechanik des Durchtritts 
hingewiesen, und zwar ganz kurz ‚nach dem Hinweis des Verfassers 
(ULLRICH, 1933) auf die Unzulänglichkeit von dessen Argumentationen. 
Wird dennoch eine entsprechende Betrachtung für die Anionen ausgeführt, 
so muß man annehmen, daß der Dissoziationsgrad (im Sinne der klassischen 
Dissoziationstheorie) bzw. die Aktivität in hohem Grade abhängig wird 
von der Stärke der zugehörigen Säuren. Schwach dissoziierende Säuren 
dürften also bei Gleichgewicht im Innern der Zelle nur in geringerer 
Gesamtkonzentration alsaußen vorkommen. Es liegt hier also eine Möglich- 
keit vor, auf Grund des Verteilungsgleichgewichts hinsichtlich der Anionen 
zu entscheiden, ob diese nur gekoppelt mit H° durchtreten, und zwar als 
Ionenpaar oder als Molekül, oder ob sie auch in irgendeinem anderen 
elektroneutralen Verbande (mit anderen Ionen) einen Durchgang finden. 
Darauf wird später noch einzugehen sein. 

Solche Überlegungen zeigen, daßesratsam ist, sich möglichst auf experi- 
menteller Grundlage über die Verteilung der analytisch zu erfassenden 
Substanz innen und außen im Gleichgewichtszustand zu orientieren, 
worauf COLLANDER und BARLUND (1933) ebenfalls ausdrücklich hinweisen. 

Am einfachsten gelingt dies, wenn man nach langer Zeit bei Unschäd- 
lichkeit der dem Außenmedium zugefügten Salze das Gleichgewicht 
feststellen kann für das in Frage stehende Anion (oder Kation), das auf 
analytischem Wege erfaßt wird. Für den Fall, daß man infolge lang- 
samen Ausgleichs einen Gleichgewichtszustand nicht abwarten kann, 
haben CoLLANDER und BARLUND (1933, S.18) ein Extrapolationsver- 
fahren veröffentlicht, das nachträglich auf Grund meiner Versuchs- 
ergebnisse für Salizylsäure durchgeführt wurde (s. dort). 

Betrachtet man rein formell den Anionenaustausch, ohne das Ver- 
halten der Kationen zu berücksichtigen, so kann man folgendes darüber 
annehmen: 
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Die pro Zeitmoment dt eintretende Anionenmenge d m ist proportional 
der Konzentrationsdifferenz (c,—cj), wobei c, die Konzentration des 
betreffenden Anions außen, c; die desselben im Zellinnern ist, ferner pro- 
portional der zu passierenden Fläche, also der Zelloberfläche O, und schließ- 
lich einer gesuchten Durchtrittskonstanten k, also: 

dm = k-0O-(c,—c,) dt (1) 

Die durch Eintritt von dm bewirkte Konzentrationsänderung an diesem 
Anion im Zellinnern, die wir als dc, bezeichnen wollen, ist abhängig vom 
Zellvolumen V, und zwar ihm umgekehrt proportional, also: 


Pr Qu T dn = Veo 


Wir erhalten dann durch Einsetzen dieser Beziehung in (1) für die Kon- 
zentrationsänderung dc; folgende Formulierung: 
de= #2 (eat (2) 
Für die weitere Berechnung wollen wir ir zunächst als Konstante a 
weiterführen, also sagen: 
da = a(c,—e,) dt 
c; ist also die Veränderliche. Der Anschaulichkeit halber soll daher 
in den folgenden Rechnungen c; gleich x gesetzt werden, die Ausgangs- 
gleichung also lauten: 
dx = a(c,—x)dt 


dx 
| =adt 


dx 
Î = y J adt 
—In(c,—x) = at +C 
Die Integrationskonstante C ergibt sich bei t = 0, weil dann x = 0, als 
Inc, = C 
In(c,— x) =—at + Inc, 
at = Inc,— In(c,—x) 
Ca 
C.—X 
Durch Einsatz fiir a und x ergibt sich: 
k-O 1 in—* 
yo Ty Ca— Ci 
ig 

~ O-t G—a 

k bedeutet dabei die Ionenmenge in Mol, die in der Zeiteinheit 1 Stunde 
durch 1 cm? der Zelloberfläche bei einem Diffusionsgefälle von 1 Mol 
passiert !. 

1 Für die freundliche Hilfe bei der Durchführung dieser Rechnungen bin ich 
Herrn Dr. SONNENSCHEIN vom hiesigen mathematischen Institut zu Dank ver- 
bunden. 
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Die gleiche Formulierung [die übrigens mit der von CoLLANDER 
und BARLUND (1933) fiir Nichtelektrolyte formell übereinstimmt, wie 
ich bei Erscheinen ihrer Arbeit feststellen mußte] gilt sowohl für 
den Eintritt eines Anions in die Zelle als auch fiir den Austritt eines 
anderen aus der Zelle, sofern nur das Verteilungsverhältnis gleich 1 
gesetzt wird !. Es ändert sich dann nur das Vorzeichen. Damit ist eine 
rechnerische Grundlage geschaffen für den Vergleich der Durchtritts- 
geschwindigkeiten von Anionen. Vorausgesetzt wird allerdings, daß das 
Verhältnis vom Zellvolumen zur Oberfläche sich während des Versuchs 
nicht ändert. Sobald man mit isosmotischen Seewassergemischen arbeitet, 
ist das zumindest angenähert der Fall. Übrigens sind gerade bei der 
gewählten Formulierung die zu erwartenden Fehler gering. Im Ausdrucke 


an ist die Proportion 5 als solche vorhanden. Schrumpft nun die Zelle, 
so verändert sich V bei Kugelgestalt proportional 1/r?, O dagegen propor- 
tional r?, der Ausdruck 7 = à r= 2 ‚ also linear mit dem Zelldurch- 


messer. Dieser änderte sich in den Versuchen nicht meßbar für die 
gewählten Meßmethoden. Geringe Änderungen könnten aber sogar in 
den Fehlerbereich der durch die Messung in der Zellgröße bedingten 
Fehlergrenzen mit in Kauf genommen werden. 

Die Rechnungen verlangen also die Ermittlung der Innen- und Außen- 
konzentration der betreffenden Anionen bei Versuchsbeginn und bei 
Versuchsende. Die Möglichkeit ihrer Erfassung und damit die Anwen- 
dungsmôgiichkeit dieser formalen Ableitungen wird in den entsprechenden 
Abschnitten zu erörtern sein. Wählt man die Menge der Außenflüssigkeit 
recht groß, so begeht man mit der Annahme, daß nach Versuchsende sich 
die Ionenkonzentration darin nicht merklich geändert hat, einen zu ver- 
nachlässigenden Fehler. 


2. Versuche mit dem Nitratanion. 

a) Methodik der NO,-Bestimmung und der Cl'-Ermittlung. 

Um für die Untersuchung auch kleine und kleinste Valonia-Zellen 
benutzen zu können, war es erwünscht, sowohl Cl’ als auch NO, in recht 
geringen Quantitäten bestimmen zu können, und zwar mit einer weit- 
gehenden Genauigkeit. Schließlich wurde sogar die Möglichkeit erwogen, 
Cl’ und NO, nacheinander in derselben Flüssigkeitsprobe zu ermitteln. 

Für die Cl’-Bestimmung wurde das Verfahren nach Monr: Titration 
mit 0,1n AgNO,-Lösung unter Benutzung von Chromat als Indikator, 
und zwar mit Hilfe von Mikrobüretten nach REHBERG gewählt. Die 
Flüssigkeitsmenge betrug stets 0,1 cm*. Die 2-cm?-Mikrobürette mit Hahn 
(geteilt in 0,005 cm?) tauchte mit der Ausflußöffnung in die zu titrierende 
Lösung ein. Gerührt wurde durch einen feinen Luftstrom, der aus einer 


1 Vgl. dazu wieder OSTERHOUT, 1931a, S. 372. 




















158 Hermann Ullrich: Über den Anionendurchtritt bei Valoni 


Kapillare austrat. Vergleichende Cl’-Bestimmungen in Mittelmeerwasser 
oder in Arterner Sole sowie in bekannten NaCl-Lösungen ließen sich bis 
zu 0,1n NaCl (bei 0,1 cm? Lösung) mit einer Genauigkeit von + 1% 
erzielen. (Zugesetzte Indikatorlösung KCrO, 0,1 n 0,01 em®.) 

Die NO,-Bestimmung erfolgte kolorimetrisch als Trinitrophenoldi- 
sulphonat. Zu diesem Zwecke wurde 0,1 cm? der Lösung zunächst im 
Überschuß mit 2cm? gesättigter wässeriger Ag,SO,-Lösung versetzt, 
dann auf dem Wasserbade zur Trockne eingedampft. Nunmehr wurden 
zur Herstellung der gefärbten Nitroverbindung 2 cm? Phenoldisulphon- 
säurelösung (Herstellung s. bei Drrrricu, 1931) zugegeben, der Trocken- 
rückstand gleichmäßig damit benetzt und während 1/, Stunde oftmals 
durch Umschwenken für gleichmäßige Nitrierung gesorgt. Dann werden der 
Reihe nach 10+3 cm?destilliertesWasser und schließlich 10 cm? Ammoniak- 
lösung [D = 0,910 DAB 6] zupipettiert. Um dabei übermäßige Er- 
wärmung zu vermeiden, wird das Mischen unter Wasserkühlung vollzogen. 
Nach dem sorgfältigen Abkühlen wird die jetzt bei NO,-Gegenwart 
gelb gefärbte Lösung kolorimetriert. Ein Abfiltrieren ist nicht erforderlich, 
da aller AgCl-Niederschlag vollkommen in Lösung geht und die Lösung 
völlig klar ist!. In den Lösungen gilt, wie entsprechende Versuche 
ergaben, mit völlig ausreichender Genauigkeit das BEERsche Gesetz. 
Abwechselnd wurden Kolorimeter nach dem DuBosQ-Prinzip verschie- 
dener Herkunft, sowie das HELLIGE-Kolorimeter mit gleichem Erfolge 
benutzt, wenn ein Kobaltglas als Filter eingeschaltet wurde. Bei 0,1 cm? 
0,05 m AgNO,-Lösung betrugen die Bestimmungsfehler + 1,5%. 

Cl’-Ermittelung und NO, -Bestimmung lassen sich ohne weiteres kop- 
peln. Die Cl'-Titration muß vorausgehen. Sie allerdings mit 0,1 n AgNO, 
weiterhin durchzuführen, ist weniger ratsam; denn dann fällt die kolori- 
metrische NO, -Bestimmung infolge der Umwandlung in eine Differenzme- 
thode zu ungenau aus. Man titriert also lieber mit gesättigter Silbersulfat- 
lösung und nimmt dabei einen nur wenig größeren Titrationsfehler in Kauf. 
Man belastet auf diese Weise nicht die Nitratbestimmung, weil in den Ver- 
suchen der Nitratgehalt der Lösungen stets kleiner als der Chlorgehalt bleibt. 
Die Gegenwart von Chromat bewirkt innerhalb der angegebenen Konzen- 
trationen keine Farbbildung oder -zerstörung, also auch keine Fehler. 

In der vorliegenden Arbeit wurden bis auf ganz wenige Ausnahmen 
allerdings Chlor’ und Nitrat getrennt ermittelt, weil die Mengen an ver- 
fügbarem Valonia-Zellsaft meist 0,3 cm? überstiegen. Alle Bestimmungen 
erfolgten zweimal, bei mangelhafter Übereinstimmung ein drittes Mal. 
Der Nitratgehalt im Zellsaft wurde stets gegen den bekannten in der 
Außenlösung kolorimetriert, welche dazu entsprechend verdünnt wurde. 


1 Durch Kontrollversuche wurde natürlich festgestellt, daß das ausgefällte 
Chlor in der konzentrierten phenoldisulphonsäurehaltigen Schwefelsäure keine 


Farbbildung, hervorruft sowie, daß die Alkalisierung mit Kalilauge und Ammoniak 
zu gleicher Farbtiefe führt. 
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b) Angestellte Versuche. 

a) Allgemeines. Der Versuch, Nitratanion gegen Chloranion aus- 
tauschen zu lassen, wurde unternommen, weil auf Grund der Ionen- 
beweglichkeit in wässeriger Lösung bei 18°C (CI = 65,5; NO, = 61,7) 
ihre Ionengröße weitgehend ähnlich anzunehmen war. HNO, als Säure 
ist ferner ein wenig schwächer als HCl, so daß bei der Gültigkeit der An- 
nahme eines reinen Säuredurchtritts nach OsTERHOUT thermodynamisch 
ein Ungleichgewicht für die Nitratkonzentration außen zu innen be- 
stehen müßte (vgl. S.154). Die Gleichgewichtskonzentrationen stehen 
aber im Verhältnis 1:1. Gerade für Nitrat ließ sich das besonders exakt 
nachweisen: Valonia-Zellen, die ganz frisch vom Standort stammen, 
haben nach unserer Methode keinen nachweisbaren Nitratgehalt. Das 
in der Zoologischen Station in Neapel zirkulierende Meereswasser 
hat aber einen deutlich bestimmbaren Nitratgehalt. Er kommt durch 
die Bildung von Ammoniak bei der Fäulnis absterbender Organismen 
und dessen Nitrifikation zustande (vgl. WIEDEMANN, 1932). Während 
meiner Anwesenheit in der Station war der Nitratgehalt ziemlich kon- 
stant und betrug im Mittel aus einer größeren Zahl von Bestimmungen 
0,0141 m + 0,0048 m max. — 0,0027 m min. Die großen Abweichungen 
rühren dabei von kolorimetrischen Bestimmungen gegen wesentlich ver- 
dünntere und konzentriertere Vergleichslösungen her und sind daher mit 
starken Fehlern behaftet, also nicht ausschlaggebend. Es ließ sich nun 
bereits innerhalb von 5 Tagen feststellen, daß der Nitratgehalt im Zellsaft 
mit dem in dieser Umgebung innerhalb der Versuchsfehlergrenze (1,5%) 
vollkommen übereinstimmte. Dabei waren Fehlerabweichungen nach 
beiden Richtungen zu verzeichnen, so daß man nach 5 Tagen bei der 
herrschenden Konzentration bereits praktisch vollkommenen Nitrataus- 
gleich anzunehmen hat. Kürzere Zeit als 3 Tage in dem Stationswasser 
belassene Zellen haben stets deutlich geringeren Nitratgehalt im Zellsaft, 
länger darin belassene dagegen keinen höheren Gehalt gezeigt. Das Ver- 
teilungsverhältnis für Nitrat ist also 1. Versuche mit höherer Nitratkon- 
zentration zum Zwecke der Feststellung des dann eintretenden Verteilungs- 
verhältnisses schlugen leider fehl, da die Algen diese Lösungen nicht 
vertrugen. Geringere Konzentrationen wurden aus analytischen Gründen 
nicht geprüft. Es ist jedoch nicht anzunehmen, daß das Verteilungs- 
gleichgewicht in erheblichem Grade konzentrationsabhängig ist!. Die 
Ergebnisse von WoDEHOUSE (1917) stehen zu meinen Ergebnissen in 
vollkommenem Widerspruch. Dieser Autor hat an Valonien mit Nitron 
in erheblicher Menge Nitrat gefunden, während das umgebende Meeres- 
wasser nitratfrei war, wenn es damit untersucht wurde. Eine besondere 


1 Vgl. dazu die Ausführungen bei CoLLANDER und BARLUND (1933), die sich aller- 
dings auf Nichtelektrolyte beziehen, beachte ferner die Herabminderung Donnan- 
scher Ungleichgewichte, die, falls solche eine Rolle spielen sollten (s. Donnan, 1932), 
in stark salzhaltigen Lésungen herabgesetzt sind. 




















160 Hermann Ullrich: Uber den Anionendurchtritt bei Valonia 


Nitratspeicherung habe ich in keinem meiner Versuche quantitativer Art 
beobachtet. Die Tatsache aber, daß bei AuBendarbietung Nitrat in den 
Zellsaft übergeht, ist also seit WopEHouse= Versuchen fiir Valonia schon 
bekannt. 

Die Herstellung der isotonischen NaNO,-Lösung, die mit dem Meeres- 
wasser gemischt wurde, erfolgte für die Vorversuche zunächst auf Grund 
der Annahme, daß die Gefrierpunktserniedrigung /\ des Meereswassers 
2,49° sei, ein Wert, der von verschiedenen in der Zoologischen Station 
arbeitenden Herren vor kurzem bestimmt worden war. Dem würde 
eine 7,25%ige Natriumnitratlösung entsprechen [vgl. LanpoLr-BörN- 
STEIN, Werte nach RIVETT (1912)]. Da die Valonia-Zellen in Lösungen mit 
dieser Konzentration deutliche, wenn auch geringe Turgeszenzverluste 
aufwiesen, habe ich dann /\ selbst mehrmals bestimmt und es zu 2,245° C 
im Mittel (2,247; 2,243; 2,245) gefunden. Huser und Hörer (1930) 
geben im Mittel 2,25° an, und zwar, wie ich der Arbeit HörLers (1932) 
entnehme, aus Werten zwischen 2,16—2,30°C. Die folgenden, exakteren 
Versuche wurden daher mit 6,30%iger Natriumnitratlösung als Zusatz 
zum Meereswasser angesetzt. 0,01% Calciumnitrat wurde der besseren 
Bilanzierung halber zugefügt (vgl. die Lösungen R. und J. HOBERs (1928). 
Die Isotonie bleibt in diesem Falle in der Tat soweit gewahrt, daß deut- 
liche Turgeszenzabnahmen an den eingebrachten Zellen, die gesund blieben, 
nicht zu beobachten waren. 

Vor allen weiteren Prüfungen auf die Gültigkeit vorstehender For- 
mulierungen ist festzustellen, ob Nitrat im Zellinnern nicht fortlaufend 
Umsetzungen erfährt, die sich in solchen Ausmaßen bewegen, daß sie 
die Versuchsfehlergrenzen dieser Prüfungen überschreiten und so von 
vornherein die Gültigkeit unserer allgemeinen Formulierungen ausschließen 
könnten. Daß dies nicht wahrscheinlich ist, geht aber bereits aus der Tat- 
sache hervor, daß das Verteilungsgleichgewicht 1 beträgt. Weiterhin aber 
kann man die Frage viel genauer auf Grund der bekannten Tatsache 
einer Extrakohlensäureausscheidung bei Nitratreduktion in der Zelle 
prüfen (vgl. WARBURG und NEGELEIN, 1920; RuHLAND und ULLRICH, 1929) 
Zu diesem Zwecke wurden am 3. 9. 1932 3 Versuche mit der WARBURG- 
Apparatur in Neapel ausgeführt, und zwar mit 2 Teilen der isotonischen 
Nitratlösung plus 3 Teilen der Seewasserlösung, in die jeweils 4 kleine 
Valonia-Zellen eingelegt wurden. Es trat keine Extrakohlensäure inner- 
halb der 2!/, Stunden währenden Versuchszeit auf (t = 22°C). Mithin 
kann die Nitratreduktion bei der Aufnahme aus der Lösung mit einem py 
von 7,2 nicht erheblich sein. Auch der Zellsaft allein wurde — und zwar 
auf analytischem Wege — bezüglich seines Verhaltens gegen Nitrat 
geprüft. Zellsaft aus drei großen Valonia-Zellen wurde zu je 2 cm? in 
verschlossene Röhrchen gefüllt und mit je 0,4 cm? 0,1 n Natriumnitrat- 
lösung versetzt. Innerhalb von 14 Stunden bei 23° C ist keine Nitrat- 
reduktion analytisch nachweisbar gewesen (py etwa 7). Dieses Ergebnis 
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war auf Grund des vorstehenden Versuches sowie der bisherigen mit 
praktisch kolloidfreien Säften (vgl. Literatur bei Drrrricx, 1932) nicht 
anders zu erwarten. 


Um nun schließlich die Gültigkeit der entwickelten Formulierungen zu 
prüfen, kommen Versuche mit variierter Konzentration des Nitratgehaltes 
der Außenlösung, solche mit Variation der Versuchsdauer bei gleicher 
Konzentration, sowie solche, bei denen die Austauschfläche variiert wird, 
in Frage. 

B) Variation der Konzentration. Welche Nitratkonzentration in der 
Außenlösung wird von der Pflanze in Meereswasser ertragen ? Um diese 
Frage zu klären, was als Ausgangspunkt für die weiteren Experimente 
dienen muß, wurde folgender Versuch durchgeführt. Zellen tunlichst 
gleicher Größe aus demselben Fang wurden auf 5 Gläser so verteilt, daß 
in jedes jeweils eine Nebenzelle einer Zellkolonie gegeben wurde. Das 
ermöglicht, wie schon R. und J. Hößer (1928) gefunden haben und ich 
durch entsprechende Saftanalysen bestätigen konnte, recht gute Über- 
einstimmung der inneren Chlorkonzentrationen in der Saftmischung. 
Ein Versuch vom 23. 9. 32 soll in tabellarischer Form angeführt werden. 
Versuchsdauer 14 Stunden. Zellen direkt aus dem Meere benutzt und 
in Wasser aus dem freien Golf aufbewahrt, daher nitratfrei. 





























Tabelle 1. 
Glas und Lösung Nr. 1 2 3 4 5 
[NO}] anfangs außen . . . 0,1704 0,3408 0,5112 | 0,709 — 
51 am Ende innen. . . | 0,0189 | 0,2540 0,5070 | 0,710 = 
[NO;] Differenz außen + . 0,1515 | 0,0868 0,0042 | 0,001 — 
(cry anfangs außen . ... | 0,500 | 0,386 0,267 | 0,159 | 0,630 
am Ende innen . . . | 0,661 0,497 0,259 0,160 0,643 
[CI] Differenz innen + . . | 0,161 0,111 | —0,008 0,001 0,013 
Abweichung der [NO;]- und 
[Cl’]-Dfferenzen, innen + 0,0095 | 0,0242 0,0038 | 0,002 0,013 


An den Zellen in Glas 1 zeigte sich nach 1 Stunde eine leichte Plasma- 
trübung. Eine Zellschädigung war nicht feststellbar. In den Gläsern 
2—4 trat nach !/, Stunde bereits eine maschig-vakuolige Abhebung des 
Plasmas auf, die in Glas 4 bald zu einer Durchlöcherung des Plasma- 
schlauches führte. Die gebildeten Plasmanetze blieben bis zum Versuchs- 
ende erhalten. Die Bilder entsprachen vollkommen denen von Jost 
(1927) in hypertonischen Lösungen. Intakt geblieben waren während des 
Versuchs sicherlich die Zellen in Glas 1. Die Zellen in Glas 2 waren wahr- 
scheinlich beschädigt, die in 3 und 4 abgestorben. Die Abweichungen 
für letztere geben also wohl die Analysenfehler wieder. Auffallend ist, 


Planta Bd. 23. 11 
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daß in den Zellen der Lösung 2 ein deutlicher Uberwert an Chlor im Innern 
erzielt wurde. Dem entsprach übrigens eine ausgezeichnete Turgeszenz 
gerade dieser Zellen, so daß man an einen wenn auch geringen osmotischen 
Überwert denken muß. Darauf wird später noch zurückzukommen sein 
(vgl. S. 167). Da keine erheblichen Isotoniestörungen stattfanden, läßt 
sich für die Zellen der Lösung 1 wohl feststellen, daß zwischen Nitrat 
außen und Chlor innen ein annähernd äquimolarer Austausch statt- 
gefunden hat. Ferner lehrt dieser Vorversuch und ein zweiter hier nicht 
angeführter, daß man die Nitratkonzentration außen zweckmäßig nicht 
höher als etwa 0,2 m wählen sollte. 

y) Variation der Oberfläche bei gleichen Versuchszeiten. Auf Grund der 
Kenntnis der zulässigen Nitrataußenkonzentration läßt sich bei gleicher 
Höhe derselben prüfen, in welcher Weise der beobachtete ,,Ionenaus- 
tausch‘ von der Oberflächengröße in gleichen Zeiten abhängt, an der 
er sich abspielt. Man darf allerdings eine solche Beziehung nur erwarten, 
wenn bei gleichem Kation die Anionen Säurereste etwa gleich stark disso- 
ziierter Säuren darstellen, denn die Reaktion im Zellsaft verschieden 
großer Zellen ist nicht gleich. Damit würden bei ungleicher Dissoziations- 
konstante der die Anionen bildenden Säuren das thermodynamische 
Potential und damit das Verteilungsgewicht verschieden sein. HNO, und 
HCl entsprechen weitgehend diesen Anforderungen, wie die genügend 
übereinstimmenden Gänge und Größenordnungen der entsprechenden 
physikalisch-chemischen Konstanten erkennen lassen. Zum Nachweis des 
Nitratdurchtritts in die Zellen in Abhängigkeit von der Zelloberfläche 
wurden bei normaler Reaktion des Seewassers zwei Versuche angesetzt. 


Versuch vom 4.10.32. Isotonische Nitratlösung plus Meerwasser, Nitrat 
0,1855 m. Zellen nach 48 Stunden, also am 6. 10. entnommen, sofort analysiert. 
t = 26°C. 























Tabelle 2. 
Zelle Nr. 1 2 3 
Ge FS dA” Tl 8 oT ee edrungen | gedrungen langer 
birnformig birnférmig | birnférmig 
Größter Durchmesser und Lange . . . | 8x 17 mm | 9x 14,5 mm | 11x 22 mm 
el ste be À dome 0,570 cm? 0,615 cm? 1,395 cm? 
GD, EH Su 5 4,36 cm? 3,92 em? 7,60 cm? 
[NO;] bei Versuchsende ....... 0,0311 m 0,0224 m 0,0213 m 
ME. SSS a Sy BBO Mt -Bi Goma d 5,0 x 10 | 4,2 x 104 | 4,67 x 10+ 


Dieser und ein entsprechend verlaufener zweiter Versuch machen 
wahrscheinlich, daß die Aufnahme von Nitrat in die Zelle der Oberfläche 
der Zelle proportional ist. 

Es ergaben sich im 2. Versuch für verschiedene Zellen die Permeations- 
konstanten k = 3,62 x 10-4; 4,0 x 10-4; 3,44 x 10-* (sowie bei einer extrem 
kleinen Zelle, wo die Analyse sich nur mangelhaft durchführen ließ, 
etwa 1,85 x 10 4). t = 22°C. 





sowie dessen Beziehungen zum Zellbau. 163 


6) Variation der Zeit bei annähernd konstantem Verhältnis zwischen 
Oberfläche und Volumen. Zur Durchführung solcher Versuche benutzte 
ich gleich große Tochterzellen einer großen Valonia-Zelle, deren sehr 
ähnliche Gestalt und deren Durchmesser gleich waren. Die Tochterzellen 
wurden abgelöst und zunächst 24 Stunden in reinem Meereswasser ge- 
halten, damit die Kutikula an der Trennungsfläche regeneriert werden 
konnte. 29. 9.32: Außenkonzentration an Nitrat 0,1855 m. t = 18°C. 

Nach 3 6 11 Stunden 
k berechnet 2,38 2,97 2,75 x10 

Weitere Wiederholungen eines derartigen Versuches waren leider aus 
Mangel an geeignetem übereinstimmenden Material nicht möglich. Ein 
entsprechender Versuch mit höherer Außenkonzentration des Nitrats 
führte bei längerem Aufenthalt als 
6 Stunden zu Schädigungen bzw. 
zum Tode der Zellen mit einer ein- ® 
zigen Ausnahme. Aus demangeführ-  ,4 
ten Versuche aber läBt sich wiederum : | 
mit groBer Wahrscheinlichkeit ent- 
nehmen, daß die Aufnahme von 30 
Nitrat aus dem Meereswasser in 
die Zelle gemäB dem logarithmi- a 4 2 Pe Dr aC 
schen Abklingungsgesetz vor sich pb. 3. Abhängigkeit der Konstanten k von 
geht (vgl. BRINTZINGER, 1927). T beim NO,’ -Duschizitt. 

e) Versuche zur Konstantenbestimmung bei 22° C und Temperatur- 
abhängigkeit von k. Am 18./19. 10. 32 wurden bei 22°C noch 14stiindige 
Permeationsversuche angestellt. Die Außenkonzentration betrug dabei 
anfangs 0,1855 m, der äußere py rund 7,2. Es ergaben sich die Kon- 
stanten k = 4,0x10%; 3,62 x 10-4; 3,44x 1074 und 2,85x 10%. 


Als Mittelwert für k ergibt sich somit bei 22°C 3,47 x 10. 


Für 26°C berechnet sich aus anderen Versuchen (s. S. 162) etwa 
4,7 X 1074, für 18°C 2,7x10-*. Diesen Werten kommt allerdings keine 
allzu hohe Genauigkeit zu; aber das eine zeigen sie sicher, nämlich, 
daß die Austauschgeschwindigkeit mit steigender Temperatur im unter- 
suchten Bereiche deutlich zunimmt. Beistehendes Diagramm gibt davon 
eine Vorstellung und ermöglicht die Angabe, daß der Temperatur- 
koeffizient für die Änderung von k etwa 7% für 1°C beträgt. Das ist 
wesentlich mehr als die Erhöhung der Beweglichkeit in Wasser (etwa2,05 %). 
Oberhalb 18°C ist der Temperaturkoeffizient niedriger als unterhalb 
28°C, was darauf deutet, daß die Hemmung der Ionenbeweglichkeit 
keine reine Temperaturfunktion darstellt, sondern von der Viskositäts- 
änderung des Plasmas beeinflußt wird (vgl. dazu BäLEHRÄDEK, 1932). 
Diese zeigt, um nur ein Beispiel zu geben, zwischen 22 und 23°C nach dem 
Diagramm nach HEILBRUNN (1924) für die Cumingia-Eier einen Tem- 


11* 
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peraturkoeffizienten fiir die in diesem Bereich stattfindende Viskositäts- 
abnahme von etwa 9%. Diese vielleicht nur zufällige Parallelität sollte 
aber zum Anlaß werden, in Zukunft Permeabilitätsbestimmungen mit 
Viskositätsmessungen des Plasmas immer in Parallele zu setzen. Ins- 
besondere wäre großer Wert auf die Klärung der Frage zu legen, ob die 
Unstetigkeiten, die die Viskosität des Plasmas aufweist, mit ebensolchen 
der Permeabilität parallel gehen. Dann erst gewänne die Symbasie 
größere Bedeutung für die Beurteilung der Struktur der regulierenden 


Plasmagrenzschichten. 


3. Versuche mit dem Bromidanion. 

Die Bestimmung des Bromids in den Zellsäften sowie in der Außen- 
lösung erfolgte ebenso wie bei KR. und J. Höser (1928, S. 265). Danach 
werden gleiche Mengen der bromidhaltigen Lösung abpipettiert und mit 
stets frisch hergestelltem Chlorwasser versetzt. Das freiwerdende Brom 
wird mittels einer konstanten Chloroformmenge ausgeschüttelt. Gleich- 
zeitig werden bekannte Lösungen in fein abgestufter Reihe ebenso 
behandelt. Die Untersuchungsproben werden dann ihrer Chloroform- 
färbung nach in die Standardreihen eingeordnet. Alle Proben befinden 
sich selbstverständlich in gleichweiten kleinen Reagenzrohren. Wie schon 
H6BER angibt, ist die erreichbare Genauigkeit der Methode recht ansehn- 
lich. Ich habe mich durch mindestens zweimalige Versuchsproben- 
anstellung sowie durch die freundliche Hilfe verschiedener Kollegen beim 
Einordnen in die Standardreihen davon überzeugt, daß die auf diesem 
Wege ermittelten Bromidkonzentrationen im Bereiche meiner Ergebnisse 
auf etwa !/,, ihres Betrages bestimmbar sind. Das reicht für den beab- 
sichtigten Zweck völlig aus. 

Eine Bromidspeicherung im Valonia-Zellsaft konnte mit dieser Methode 
nicht nachgewiesen werden. Sie ist auch durch die Untersuchungen 
anderer Autoren meines Wissens für Valonia nicht bekanntgeworden 
(vgl. auch Kyım 1915, 1929). Nur die Beobachtung von HoAGLAND 
und Davıs (1926) liegt vor, daß im Dunkeln Bromid aus Kaliumbromid- 
lösungen von Nitella clavata bis zum Gleichgewicht 1:1 aufgenommen 
wird. Belichten hatte allerdings Bromidspeicherung zur Folge. Meine 
Versuche wurden, wie schon erwähnt, grundsätzlich im Dunkeln aus- 
geführt, so daß eine Speicherung also vermieden sein dürfte. Das 
Verteilungsverhältnis für das Bromidanion außen zu innen war somit 
gleich 1 zu setzen. | 


Die ersten angestellten Versuche galten der Nachprüfung der HÔBER- 
schen Versuchsdurchführung (s. oben). 


1. Bromidversuch. 3. 10.32 16 Uhr 45 Min. bis 4. 10.32 11 Uhr 45 Min. 1 Teil 
Meerwasser + 1 Teil isotonische Bromidlösung = 5,27% NaBr + 0,01% CaCl,. 
Versuchsdauer 19 Stunden. Bromidkonzentration außen 0,351 m. t = 20°C. 
Zustand der Zellen bei Versuchsende sehr gut (s. Tab. 3). 
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Das Ergebnis in exakter Durchführung — bei Berücksichtigung der 
weiten Fehlergrenzen, die Oberflächen und Volumbestimmungen sowie 
die Bromidbestimmungen bedingen — bestätigt die Annahme HöBErs, 
daß der Austausch des Bromidanion gegen das Chloranion sich propor- 
tional der Zelloberfläche 








abspielt. Tabelle 3. 
Ein Versuch mit 3 Tei- Zelle 1 : 3 
im uttered eb: + un. 00 0,946 | 0,62 | 0,63 cm? 
isotonischer Bromidlôsung, 9 ..... 5,49 3,9 4,0 cm? 
Versuchsdauer 26 Stunden € . . . . . i 0,351 0,351 m 
MINES run ,0117 | 0,0176 | 0,0176 m 
(3.10.32 16 Uhr45Min. bis |’ perechnet. | 3.24 | 408 | 3,43 x 10 











4. 10. 32 18 Uhr 45 Min.), 
Bromidkonzentration außen 0,1755 m; t = 20°C. Zustand der Zellen 
bei Versuchsende ausgezeichnet. Es ergaben sich bei starken Differenzen 
der Zellgröße folgende Werte für k: 3,42 X 10-4; 2,96x 10-4; 3,96 x 10%. 
Der Versuch hatte also das gleiche Ergebnis wie der vorstehende. 
Durch Zusammenziehen beider Versuche läßt sich weiterhin folgern 
aus der guten Übereinstimmung der k-Werte, daß der Bromidaustausch 
weitgehend dem Fickschen Diffusionsgesetz folgt, also proportional t 
und dem In des Konzentrationsgefälles ist. 

Ein weiterer Bromidversuch wurde mit einer sehr hohen Bromid- 
konzentration vorgenommen: 

1 Teil Meerwasser, 1 Teil Bromidlésung; Versuchsdauer 26 Stunden. Am 21. 10.32 
19 Uhr 15 Min. bis 22.10.32 21 Uhr 15 Min. bis 21 Uhr 35 Min. Das Versuchs- 
material war nicht sehr gut. Sturm verhinderte die Zufuhr neuer Valonien, so daß 
mit diesem Versuche die Bromiduntersuchungen abgeschlossen werden mußten. 
Bei varianter Zellgröße ergab die vollturgeszente Zellportion k = 3,74 x 10%. 
Eine weniger gut turgeszente Zellportion (Nr. 6) ergab 7,67 X 10%, sehr schlaffe 
Zellportionen (Nr.7 und Nr.10) ergaben 12,7x 10 bzw. 21,2x 1074. 

Die Bromidbestimmungen erfolgten erst nach der Rückkehr in Leipzig. Die 
Zellinhalte waren in kleine Ampullen aufgenommen, eingeschmolzen und dreimal 
bei 80° !/, Stunde erhitzt, also sterilisiert worden. 

Mit längerer Einwirkung hat die Meerwasserbromid-Lösung 1:1, 
also zum Teil schon äußerlich deutlich erkennbare Schädigungen zur 
Folge. Dementsprechend sind die Permeationskonstanten dann viel 
zu hoch ausgefallen. Sofern keine Zellen beschädigt wurden, war bei 
Vergleich mit den vorhergehenden Versuchen das Fıcksche Diffusions- 
gesetz auch hier gültig. 

Der Mittelwert für k aus allen Bromidversuchen beträgt bei Berück- 
sichtigung nur der Versuche, an deren Ende die Zellen noch völlig intakt 
waren, k = 3,55x 10 (20°C). 


4. Versuche mit Salicylsäureanion. 


Versuche mit Salieylsäure wurden durchgeführt, weil diese in undisso- 
ziiertem Zustand in hohem Maße „lipoidlöslich‘ ist (Atherlöslichkeit 
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47,8 Teile auf 100 bei 20°C). Ihre Dissoziationskonstante beträgt nur 
1,0x10-*. In wesentlich sauereren Lösungen als dem Meereswasser 
selbst wird also neben dem Salze bereits ein merklicher Anteil freier Säure 
enthalten sein, der seinerseits zum Teil nicht dissoziiert sein dürfte. 
Ich verweise diesbezüglich auf die Ausführungen von RuHLAND, ULLRICH 
und YAMAHA (1932), besonders S.350f. sowie S. 370—371. Es empfiehlt 
sich also, ähnlich wie bei den Anionen Bromid und Nitrat, die Versuche 
ebenfalls bei der Reaktion des benutzten Meereswassers durchzuführen. 
Zu diesem Zwecke wurde eine 0,01 molare Salicylsäurelösung mit einer 
Spur 0,01 molarer freier Salicylsäure versetzt, in entsprechend mit etwas 
Aqua dest. verdünntem Meereswasser zugegeben, um den richtigen px 
auf kolorimetrischem Wege oder zumeist mit Hilfe der Chinhydronelek- 
trode, öfters auch mit beiden Methoden einzustellen. 

Methodisches: In neutraler Lösung ist das Salicylatanion nach AUTENRIETH 
bestimmbar !. Man versetzt einfach die klare Lösung mit 5 cm? 1%iger Eisenchlorid- 
lösung auf 100 cm? und kolorimetriert gegen eine entsprechend behandelte bekannte 
Lösung. Im Meereswasser ergeben sich jedoch beim Eisenchloridzusatz infolge der 
karbonatalkalischen Reaktion desselben stets Trübungen, die ein sauberes Arbeiten 
unmöglich machen. Daher wurde 1:100 mit Süßwasser oder mit dest. Wasser (kein 
Unterschied!) verdünnt, und zwar erwies sich folgender Weg als sicher: 0,1 cm? 
Zellsaft wird auf 10 cm? unter Beigabe von 0,5 cm? 1%iger Eisenchloridlösung kurz 
vor dem Erreichen der Meßkolbenmarke verdünnt. Dann wurde in einem Instrument 
nach dem DuBosge-Prinzip oder auch in einem HELLIGE-Kolorimeter gearbeitet. 
Kontrollen ergaben im Bereiche der bei meinen Versuchen auftretenden Konzen- 
trationen die weitgehendste Gültigkeit des BEERschen Gesetzes, sofern ich im gelben 
Licht (starkes Gelbfilterglas) arbeitete. Andere, mit Eisenchlorid eine Färbung 
gebende und daher störende Substanzen sind im Valonia-Zellsaft nicht vorhanden. 

Das Verteilungsgleichgewicht für Salicylsäure zwischen Meerwasser 
und Valonia-Zellsaft konnte in der lebenden Zelle experimentell nicht 
befriedigend ermittelt werden. Längeren Aufenthalt selbst in nur 0,01 m 
Salicylsäure enthaltenden Lösungen vertragen die Zellen auf die Dauer 
schlecht. Nach 8 Tagen war die Farbe stets in schmutzig braun-grün 
übergegangen und die Turgeszenz nicht mehr normal. Die Verteilung 
außen zu innen war dann 1:1, wie nicht anders zu erwarten. In kleinen mit 
einer Valonia-Membran bespannten Osmometern ergab sich aber, allerdings 
mit großer Fehlerbreite der einzelnen Werte, auf Grund von Rechnungen 
entsprechend denen, die COLLANDER und BARLUND (1933, S. 18—19) nach 
ErrvınG anführt, etwa das Verhältnis 1:1. Dabei war in das Osmometer 
natürlich Valonien-Zellsaft eingefüllt worden. Aber auch einfache Überle- 
gung zeigt keinen zwingenden Grund für eine Abweichung vom Verteilungs- 
quotienten 1, so daß dieser den Berechnungen zugrunde gelegt wurde. 

Im ganzen wurden bei neutraler Reaktion an 9 Zellen Versuche durch- 
geführt, an vier davon mit einer Versuchsdauer von 41 und an 5 mit einer 
solchen von nur 14 Stunden. 


1 ABDERHALDENs Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden, Abt. IV, 
Teil 7, 8. 413. 
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Im 14 Stunden-Versuch haben nur 2 Zellen gut durchgehalten. Trotz 
sehr verschiedener Größe (V = 1,44 bzw. 0,385 cm?) haben sie beide 
bei 24°C k = 1,85 x 10~ ergeben. 

Die gute Übereinstimmung der k-Werte zwei so verschieden großer 
Zellen weist besonders deutlich auf die Proportionalität des Salicylat- 
anionen-Austausches mit der Oberfläche hin. Sie spricht ferner bei dem 
bekannten py-Unterschied zwischen dem Zellsaft großer und kleiner 
Zellen (s. S. 154/155) dafür, daß dieser keinen merklichen Einfluß auf 
das Verteilungsgleichgewicht der Salicylsäure ausübt. 

Folgende Tabelle 4 gibt die Übersicht der 41 Stundenversuche vom 
14.—16. 10. 32 bei 22°C. 








Tabelle 4. 

Zelle 1 2 3 4 
ZellmaBe . . . . . 15 x 12 mm 22 x 11 mm 15 x 8 mm | 14 X 10 mm 
pu außen. . . . . 7,5 7,5 7,5 7,0 
ame Kish . 1,132 1,395 0,502 0,734 
a a ee Le 5,36 7,58 3,70 4,15 
aS re a eer 0,01 0,01 0,01 0,01 
Gil es et Ta 0,000167 0,000625 0,00033 0,00033 
BASE eet she's 0,82 x 10-4 2,95 x 10-* 1,00 x 10-* | 1,36 x 10-* 
Zellzustand bei Ver- gut schwach turgeszent,| gut gut 

suchsende sonst gut 














Der Mittelwert für k ergibt sich mit etwa 1,06 x 10% bei 22°C. Das 
Salicylsäureanion permeiert also in intakte Zellen ziemlich langsam hinein. 


5. Überlegungen über den Chloranionen-Durchtritt auf Grund der 
Nitratversuche, bei denen gleichzeitig Chlor bestimmt wurde. 

Sofern Chlorid mitbestimmt wurde, hat sich in den Nitratversuchen die 
zunächst merkwürdige Tatsache ergeben, daß die Chlorionenkonzen- 
tration sich anfangs nicht änderte, sofern die Zellen keinerlei Schädi- 
gungen erkennen ließen. In Bromidversuchen haben aber R. und J. HöBER 
gezeigt, daß Bromid gegen Chlorid ausgetauscht wird. Es muß wegen 
der Erhaltung der Elektroneutralität, da keine erheblichen Konzentrations- 
differenzen und Wasserverschiebungen eingetreten sein können, in meinen 
Nitratversuchen also wohl ein anderes Anion ausgetreten sein. Wahr- 
scheinlich dürfte es sich dabei um HCO, handeln, das schon seiner fast 
der dem NO, gleichen relativen Beweglichkeit in Wasser nach (NO, = 
61,7 bei 18°; HCO, etwa 60—62 bei 18° nach verschiedenen Berechnungen, 
die mir persönlich Herr Prof. DRUCKER mitteilte) für diesen Austausch 
geeigneter als Cl’ erscheint und sicherlich in genügender Menge im Zellsaft 
enthalten ist. Gleichzeitig damit tritt übrigens eine Ansäuerung des Zell- 
saftes auf. Das Verteilungsverhältnis für Cl’ wurde in meinen Versuchen 
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wie 1,02—1,04:1 innen zu außen gefunden, was mit OSTERHOUTS (1925) 
Angaben gut iibereinstimmt. Dieses Gleichgewicht wurde in meinen 
Versuchen erst sehr langsam erreicht. Entsprechende Beobachtungen 
verzögerter Chloridabgabe sind bereits von NATHANSOHN (1903) gemacht 
worden, als er Codium in Nitratlésungen einbrachte. HCO, als Aus- 
tauschion anzunehmen stimmt übrigens mit den Vorstellungen OsTER- 
HOUTs und seiner Schule überein, geht ferner parallel mit solchen von 
LUNDEGÄRDH und seinen Schülern Burstköm und RENNERFELT (1932). 


6. Hat die Zellmembran auf den Ionenaustausch merklichen Einfluß? 


OsTERHOUT (1931a) sagt S. 285: ”Outside the protoplasm lies a cellu- 
lose wall, but it is so permeable to electrolytes that it need not to be 
considered in this discussions.” Ich kann diese Bemerkung auf Grund 
meiner eigenen Versuche nur unterstreichen. Weil ich aber quantitative 
Angaben über die Wanddurchlässigkeit im Rahmen meiner Unter- 
suchungen für notwendig erachtete, halte ich mich für berechtigt, die 
Frage der Elektrolytdurchlässigkeit der Zellwand auch hier eingehender 
zu prüfen. 

Ich benutzte Glasröhren, die ich einseitig mit ausgequetschter Valonien-Haut 
(frisch oder auch getrocknet nach Aufweichen in Meereswasser) bespannte. Die 
Diffusionsfläche betrug stets 0,283 cm?. Die Röhrchen waren an einem Stabe 
befestigt, der durch ein Rührwerk mit mäßiger Geschwindigkeit (20—30mal pro 
Minute) um etwa 3 mm gesenkt und gehoben wurde, und zwar + 1,5 mm um die 
Niveaugrenze der Flüssigkeit in Röhrchen und der umgebenden Versuchslösung. 
Diese befand sich in kleinen Erlenmeyerkélbchen, deren Hals eng genug war, um 
die Verdunstung innerhalb der 3—6stiindigen Versuchsdauer gering zu halten, 
jedoch noch weit genug, um eine Behinderung der freien Beweglichkeit der Glas- 
röhrchen zu vermeiden. Bei den Membranversuchen, die nachträglich noch in 
Leipzig angestellt wurden, gelangte das mit dem Mittelmeerwasser fast vollkommen 
übereinstimmende Arterner Solwasser zur Anwendung. Die Berechnungen der 
Dialysekonstanten erfolgten analog denjenigen für die Permeationskonstanten. 

Für NO, ergab sich bei 19° und py 7,58 außen die Dialysenkonstante 
k = 0,447, des ist das etwa 1000fache der Permeationskonstanten. 
Für Salicylat’ ergab sich bei 20° C und px 7,9 der Außenlösung die Dia- 
lysenkonstante k = 0,0122, d. i. das etwa 120fache wie die Permeations- 
konstante. 

Eine andere, wichtige Frage ist die nach einem Polarisationseffekt der 
Membran. Sie liegt nahe, wenn man bedenkt, daß die Membran außen 
kutinisiert ist, also selbst polaren Bau aufweist (vgl. dazu BRAUNER, 1930). 
Um die Frage überhaupt beleuchten zu können, wurde wenigstens eine 
Versuchssreihe mit KCl angestellt, und zwar durch Messen des Diffusions- 
potentials durch eine Valonia-Membran hindurch zwischen 0,5 und 0,005 m. 
Abgeleitet wurde mit Zinksulfat-Elektroden, gemessen mit Quadrant- 
elektrometer (s. RAMSHORN 1934, S. 738—39). Die konzentriertere Lösung 
war wie immer negativ gegen die verdünntere. Das Diffusionspotential 
betrug 0,5 m Außenseite zu 0,05 m Innenseite 4,05 MV, nach Umkehrung 
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0,05 m AuBenseite zu 0,5 m Innenseite 4,5 MV. Das Potential war recht 
konstant in einer ganzen Anzahl von Messungen am 4. 3. 33. Der Polari- 
sationseffekt der Membran 
ist relativ gering und die 
Durchlässigkeit hoch. Wie I + 
bei der Testa von Aesculus 
(BRAUNER, 1930) ist aber 
doch der höhere Positivie- 
rungseffekt der Kutikular- 
seite erkennbar, womit der 
Nachweis einer allerdings nur 
schwach gerichteten Perme- 43 
abilität für Elektrolyte ge- 
führt ist. Der Effekt ist aber 
so gering, daß die Membran 
auf die Verteilungsgleichge- 
wichte keinen wesentlichen 
Einfluß haben kann; denn in 
einer gemischten Salzlösung, 
wie sie das Meereswasser dar- 
stellt, wird der Positivierungs- \ 
effekt auf die verdiinnte Lé- a 
sung bekanntlich noch gerin- N 
ger (Donnan, 1932). Diese EN 
Versuchskontrolle unter- EN 
streicht also die Tatsache, EN 
daß der Ionendurchtritt im hes 
wesentlichen eben den plas- \ 
matischen Regulationen un- \ 
terliegt. \ 





(Zale) x0286x10° 
zu” 


2 
Membran) 14 
woo! Te | 


mt 
n}x 083320 
— 


ten bei variiertem Py der Außenlösung. 








SEE 
1 
6 
my 


AL 


Sala 








7. Der Einfluß des Ansäuerns \ 
des Außenmediums auf den \ 
Durchtritt von Nitrat’ und Sali- \ 
cylat' bei Membran und Zelle. | 
Aus rein physikalisch-che- \ 
mischen Gründen könnte man | , ; 
zunächst einmal erwarten, © © © x «= x 
daß das Ansäuern durch die er r 
Gegenwart der leicht beweglichen H'-Ionen einen entsprechend rascheren 
Anionendurchtritt zur Folge haben könnte. Für die freie Diffusion ist 
dieser Effekt bekannt. Für die Membrandialyse finden sich einige ent- 
sprechende Daten in den Arbeiten BRINTZINGERs sowie bei BRAUNER. 
In zweiter Linie käme eine Änderung des Verteilungsverhältnisses, damit 
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eine Änderung der pro Zeiteinheit durch die Wandflächeneinheit treten- 
den Anionenmenge in Frage. Da ich bei meinem lebenden Objekt ohne 
Schädigungen letzteres Problem nicht experimentell lösen konnte, mußte 
ich mich damit begnügen, einfach den Effekt des Ansäuerns auf die 
Größe von k zu studieren. 

Im Diagramm (Abb. 3) sind auf der Abszisse die py-Werte, auf der 
Ordinate die Dialyse- bzw. Permationskonstanten eingetragen, letztere 
allerdings so berechnet, daß sie alle bei py, 8 mit dem Ordinatenabschnitt 1 
beginnen. Die Umrechnungsfaktoren sind an den Kurven jeweils an- 
geschrieben. Die genauen experimentell gefundenen Werte gibt Tabelle 5 
wieder (t = 18,5 bis 19,5° C). 


























Tabelle 5. 
Valonia Pu Lo 7,9 17,8 |7,58) pue 6,s4/5,60 Li „1214,86 681,0 3,43 
Mem- NO; 4,47 15,05 5,33 5,94) x 10-1 
bran |Salicylat” 1,22 1,28|1,40 1,56 x 10? 
NO; 3,60 3,44 5,96 6,71 x 10-4 
Zelle Salicylat‘0,821 1,00 120.06 ?) | x 10-4 



































Das Diagramm lehrt besonders deutlich, daB der EinfluB der Erhéhung 
der Wasserstoffionenkonzentration auf die Membrandiffusion ein relativ 
geringer ist. Die Darstellungspunkte liegen fast auf einer Geraden, was 
besagt, daB die Ionendurchlässigkeit beinahe der Menge der vorhandenen 
H'-Ionen proportional beschleunigt wird. Vollkommen ist diese Pro- 
portionalität nicht. Man bemerkt schon für NO), daß bei zunehmend 
sauerer Reaktion die Durchlässigkeit etwas stärker erhöht erscheint. Ich 
glaube, daß man nicht fehlgeht mit der Annahme einer Säurequellung 
der Membran, welche infolge zusätzlicher Wasseraufnahme in dieselbe 
eine etwas vermehrte Ionendurchlässigkeit zur Folge hat (Pektin- 
quellung ?) (vgl. Forster 1933, der allerdings mit viel höheren Säure- 
konzentrationen arbeitete, daher auch größere Quellungseffekte hatte!). 

An der Salicylatkurve für die Membrandialyse fällt deutlich auf, 
daß diese anfangs gegenüber der Nitratkurve flacher verläuft. Das 
besagt: die Hemmung des relativ größeren Anions in der Membran ist 
stärker als die des kleineren, sodaß die Dialyse zunächst noch nicht 
proportional der Erhöhung der Wasserstoffionenkonzentration ausfallen 
kann. Bei py 5,1 etwa setzt nun eine erkennbare Durchlässigkeitser- 
höhung ein, die, da sie in der Darstellung keine der Nitratkurve parallele 
Linie abgibt, nicht allein auf die Säurequellung der Membran, sondern 
wohl auch auf das Auftreten freier Salicylsäuremoleküle im Außenmedium 
zurückgeführt werden muß, denen die Kutikula einen geringeren Dialyse- 
widerstand entgegensetzen dürfte als den Ionen. 

Die Kurven zu den entsprechenden Zellversuchen unterscheiden sich 
grundsätzlich. NO! tritt von leicht alkalischer bis zur neutralen Reaktion 
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etwa gleichförmig ein und zeigt dann weiterhin eine annähernd der Wasser- 
stoffionenkonzentrationserhöhung proportionale Durchtrittsgeschwindig- 
keit. Die Förderung der Durchtrittsgeschwindigkeit liegt aber höher als 
bei den Membranen, so daß man analog der Deutung bei diesen geneigt 
sein könnte, für das Plasma auch eine Säurequellung anzunehmen. 
Ich möchte mich bei dem rein orientierenden Charakter dieser Versuche 
aber nicht auf das Gebiet der Spekulation begeben. Die Salieylatanionen 
werden auf der sauren Seite dagegen viel erheblicher im Durchtritt 
beschleunigt. Dies führt offenbar bald zu Zellschädigungen. So ist 
bereits bei px 5,60 der angegebene Wert k = 5,05 x 10-* ziemlich zweifel- 
haft, weil die betreffenden Zellen nicht ihre volle Turgeszenz besaßen. 
Ob hier eine pathologische oder eine noch auf andere Weise — etwa 
durch Änderung des Verteilungsgleichgewichts scheinbar — bedingte 
Durchtrittssteigerung vorliegt, muß unentschieden bleiben. Festzuhalten 
ist auf alle Fälle die Tatsache, daß auch bei saurer Reaktion des Außen- 
mediums die Zellmembran den Ionendurchtritt nicht entscheidend 
beeinfluBt, sowie, daB die GesetzmaBigkeiten der plasmatischen Regula- 
tion des Anioneneintritts aus saurem Milieu in die Vakuole zum Teil 
andere, wesentlich kompliziertere als fiir die einfache Zellmembran sind. 


C. Schlußbetrachtungen. 

Es ist nicht verwunderlich, daß die für die Rechnungen benutzte 
mathematische Formulierung (s. S. 156) nur in beschränktem Umfange 
Gültigkeit besitzt, wenn man dabei bedenkt, daß man für den Ionen- 
austausch eigentlich eine sehr viel kompliziertere mathematische Ent- 
wicklung anwenden müßte, ähnlich derjenigen, wie sie PLANCK (1890) 
und ferner BEHN (1897) aufstellten (vgl. auch ARRHENIUS, 1892), und 
zwar für die Diffusion, zweier verschiedener Salzlösungen ineinander. Die 
Autoren mußten dazu vielerlei vereinfachende Annahmen machen, bevor 
dieses Problem überhaupt mathematisch faßbar wurde. Aber auch dann 
noch beschränkt sich ihre Formulierung auf gewisse, erst auf den An- 
fangszustand folgende Abläufe, nicht auf beliebige intermediär auf- 
tretende Zustände. Kommen schließlich, wie bei der lebenden Zelle 
noch „Membranen“ als die gegenseitige Durchdringung behindernde 
Schichten hinzu, so ergeben sich entsprechend weitere Komplikationen. 
Es würde zu weit führen, etwa auf die diesbezüglichen Darlegungen hier 
einzugehen. Daher will ich nur die für den Anionenaustausch der Zellen 
sich ergebenden Folgerungen aus der folgenden, wesentlich einfacheren 
Betrachtung ziehen und deren Bedeutung für die Mechanik von Permea- 
bilität und Salzaustausch erörtern. 

Man kann dazu die von Nernst (vgl. 1926) für die freie Elektrolyt- 


diffusion aufgestellte Formel benutzen: D = ? . -RT. D ist der Diffu- 
sionskoeffizient, U und V stellen die absoluten Ionenbeweglichkeiten 
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dar. Sind diese in der Membran wesentlich erschwert, so kann man 
annehmen, daB die Diffusion im AuBenmedium und im Zellsaft zu ver- 
nachlässigen ist. Dann stellt also D den Dialysekoeffizienten dar. Wenn 
man sich nun noch vorstellt, daß auf beiden Membranseiten das gleiche 
Kation vorhanden ist, so sieht man, daß die Dialysekoeffizienten für beide 
Salze durch die Membran gleich groß werden müssen, wenn Elektro- 
neutralität und Isotonie gewahrt bleiben sollen. Verallgemeinert bedeutet 
dies nichts anderes, als daß der Anionenaustausch von der Beweglichkeit 
des langsamer durchtretenden Ions sehr wesentlich (aber nicht ausschließ- 
lich) bestimmt wird. Zu entsprechenden Folgerungen führten die Unter- 
suchungen BRAUNERs (1930) an den Samenschalen von Aesculus Hippo- 
castanum der daselbst ferner auf experimentellem Wege deutlich ge- 
macht hat, daß die Anionen durch den Wassermantel der Kationen in 
ihrer Beweglichkeit in der Membran stärker behindert werden als diese 
selbst. In vorstehenden Versuchen wurde gerade deshalb die Kationen- 
zusammensetzung der umgebenden Lösungen (mit Ausnahme der An- 
säuerungsversuche) soweit als irgend möglich konstant gehalten. Daher 
wird der Bereich der Gültigkeit der von mir benutzten mathematischen 
Formulierung ein größerer sein als ohne diese Vorsichtsmaßnahme und 
das Ergebnis um so klarer die Beziehung der Anionenpermeabilität in 
Abhängigkeit von der Ionengröße in Erscheinung treten lassen. 

Es hat sich nämlich für die Permeabilitätskonstante k, berechnet 
auf 22°C im Mittel ergeben für: Br’ 3,75 x 10%; NO, 3,47 x 10-4; Salieylat’ 
1,06 x 10-4 *. Die relativen Ionenbeweglichkeiten in Wasser sind bei 18°C: 
Br’ 67,6; NO, 61,7; Salicylat’ etwa 28. Die Größen der Anionenbeweglich- 
keit sind also denen der Permeationskonsianten symbat. Nur sind die rela- 
tiven Beweglichkeitsunterschiede im Plasma erheblich verstärkt, wie das 
von MicHAELiS (1926) für die Kationenbeweglichkeit in Membranen, von 
BRAUNER (1930) für diese und auch für die Anionen gezeigt wurde. Es ist 
also für die Deutung meiner Ergebnisse nicht erforderlich, gleichzeitig 
selektive anionen- oder kationendurchlässige Zellgrenzflächenbezirke 
anzunehmen, zu welcher Vorstellung HÔBER gelangte (s. HöBER und 
HorrMann. 1928). 

Es ist ferner durchaus nicht nötig, mit OsTERHOUT (1931 a) anzunehmen, 
daß die im Zellsaft vorkommenden Ionen im wesentlichen nur als Base 
und Säure eintreten. Dafür spricht auch nicht die geringe elektrische 
Leitfähigkeit, die man durchs Plasma hindurch feststellen kann. Sind 
nämlich dessen Grenzschichten mehrphasig skelettartig und dabei sehr 
engporig, so wird die Leitfähigkeit besonders dann ganz außerordentlich 
herabgesetzt, wenn in den Grenzschichten die Beweglichkeit für Anion und 
Kation nicht gieich ist. Das ist aber aller Voraussicht nach für die auch 
im Wasser gleich beweglichen Ionen nur im isoelektrischen Punkte solcher 


* Für Br’ wurde, da nur Versuche bei 20° C vorlagen, der Temperaturkoeffizient 
von 7% pro Grad C wie bei NO!, zur Berechnung des Wertes für 22° C benutzt. 
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Grenzschichten der Fall. Sonst werden verschieden große Anionen und 
Kationen, die erst durch ihre elektrostatische Wirkungssphäre und deren 
Wechselwirkung mit den Ladungen der Membranporen gleiche Beweg- 
lichkeit erlangen müssen, vornehmlich die Leitung deselektrischen Stromes 
zu übernehmen haben. Da äußere und innere Plasmagrenzschicht aber 
verschieden geladen und strukturiert sein dürften, wie wir heute ziem- 
lich sicher wissen, würden sich hieraus bereits stets eine geringe Leitfähig- 
keit für den elektrischen Strom und eine hohe Polarisationswirkung auf 
diesen erklären. 

Es konnte hier gezeigt werden, daß das Anion der Salicylsäure sich 
bei alkalischer Reaktion in seinem Durchtritt dem der anorganischen 
Ionen homolog verhält, womit die Wahrscheinlichkeit des Durchtritts 
in einer wässerigen Phase sehr groß geworden ist (vgl. die Bevorzugung 
des Wasserweges in Gelatine-Öldispersionen bei MANSHEIMER 1933). 
Betreffs der freien, undissoziierten Salicylsäure können aus den vorliegen- 
den Untersuchungen leider keine Schlußfolgerungen gezogen werden. Es 
besteht nur noch die Möglichkeit, daß die plasmatischen Grenzschichten 
einen monomolekularen Adsorptionsfilm darstellen, dessen physikalisch- 
chemische Eigentümlichkeiten zwischen denen einer massigen, homogenen, 
nicht wässerigen, etwa lipoiden Phase und denen eines mehrphasigen, 
molekularen Siebes liegen könnten. Hier wird die biologische Zellforschung 
zur Klärung des Feinbaues derGrenzschichten mit Vorteil diejenigen Unter- 
suchungen heranziehen können, die durch das Interesse auf physikalisch- 
chemischer Seite, insonderheit der Kolloidehemie, jetzt den Grenzfilmen 
gewidmet werden (vgl. z. Z. BIKERMANN 1933; MAanecoLp 1932/33; 
MUKKERJEE 1933). Zur Entscheidung, welcher Feinbau vorliegt, kann 
man vorteilhaft auch das Durchtrittsverhalten in wässeriger Phase kaum 
dissoziierender Substanzen heranziehen. Solche Versuche sind an einem 
geeigneten Objekt von mir bereits durchgeführt worden. Ich hoffe, 
darüber in Kürze berichten zu können. 

Was nun im normalen Zellenleben die Möglichkeit eines Ionenaus- 
tausches anbelangt — auf welche die vorliegenden Untersuchungen 
wieder ganz besonders deutliche Hinweise gegeben haben —, so stehen 
als Austauschanionen von seiten der Zelle im wesentlichen HCO3 und in 
äußerst beschränktem Umfange CO, zur Verfügung. Sollen mit diesen 
andere Anionen ausgetauscht werden, so wird eine der Begrenzungen 
für das Ausmaß dieses Vorganges in dem Ausmaß der Anionenbeweglich- 
keit von HCO gegeben sein, von dem wir überdies durch Orskov (1933) 
wissen, daß es die Anionenpermeabilität von Blutkörperchen z. B. ändert. 

Das Anion HCO, ist, nach seiner relativen Beweglichkeit in Wasser 
beurteilt, wie auf Grund neuerer physikalisch-chemischer Messungen 
hervorgeht, etwa mit NO; vergleichbar (NO; = 61,7, HCO; etwa 60—62 
bei 18°C). Insofern bilden beide Ionen gerade ein sehr geeignetes Aus- 
tauschpaar. Ähnliche Beziehungen ergeben sich mit dem Phosphatanion 
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H,PO/ und schließlich zwischen SO, und CO,. Ich glaube, daß diese 
Gesichtspunkte bei der Analyse der Salzaufnahme nicht nur an den Meeres- 
pflanzen, sondern auch bei der der höheren Pflanzen berücksichtigt 
werden müssen. Allerdings darf man auch ihre Bedeutung keineswegs 
überschätzen, denn eine große Zahl anderer physikalisch-chemischer 
Beziehungen, wie etwa die des thermodynamischen Verteilungsgleichge- 
wichts von Ionen in den Zellen, Reaktionsänderungen, beispielsweise auch 
solche durch Kohlensäureproduktion, oder Grenzschichtenaufladungen 
durch Adsorptionen, Einflüsse von Redox-Potentialen usw., um nur 
wenige zu nennen, bedürfen gleich sorgfältiger Berücksichtigung. Da 
die Erörterung dieser Faktoren zu weit führen würde, will ich hier darauf 
verzichten. 

Bei Glykophyten, die in saurem Medium leben, wird in solchen Fällen 
der Beobachtung der Anionenaufnahme zweifellos diejenige in Molekül- 
form oder in Form von Ionenpaaren den einfachen Ionenaustausch 
überdecken können. Doch wird auch für sie die Aufnahme auf letzterem 
Wege noch erhebliche Bedeutung besitzen, wie besonders aus den neueren 
Arbeiten von PIRSCHLE (1932) sowie von LUNDEGARDH und BursTROM 
(1932 usw.) hervorgeht. 

Erst wenn man berücksichtigt, daß über die Anionenaufnahme die 
Anionenbeweglichkeit mit entscheidet, wie im vorstehenden gezeigt 
werden konnte, kann und muß man die Ergebnisse der Permeabilitäts- 
forschung zur Lösung des Problems der Ionenaufnahme in die Zelle bzw. 
in die Pflanze unbedingt mit heranziehen. 





Zusammenfassung. 

Zunächst wurde die Valonia-Membran im Hinblick auf ihre Bedeutung 
für den Ionendurchtritt anatomisch untersucht. Sie weist bei Betrachtung 
mit dem Polarisationsmikroskop mosaikartige Streifung sowie sektorielle 
Felderung auf, deren Grenzen spiralig in den Scheitel hineinverlaufen. 
Ferner sind in der Äquatorialzone Stellen geringerer Resistenz zu finden, 
an denen bei Überdruck im Zellinnern, z. B. bei Hypotonie des Außen- 
mediums, Zellsaft in feinem Strahl ausgepreßt wird. Vielleicht sind diese 
Stellen mit den abrormen Doppelbrechungsverhaltens identisch, die 
Abb. 1 wiedergibt. Die Ansatzstellen der Tochter- bzw. Nebenzellen 
sind nicht kutinisiert, weshalb bei Benutzung isolierter Zellen diesen erst 
etwa 24 Stunden Zeit für die Regeneration der Kutikula gelassen werden 
muß. Im übrigen ist bei Permeabilitätsversuchen mit Valonia stets strenge 
Isotonie zu wahren, weil auch Hypertonie des Außenmediums Zellschä- 
digungen zur Folge hat. 

Unter der Annahme, daß jeder Stoffeintritt in gewissen Grenzen pro- 
portional der Zeit und der Oberfläche sowie dem In der Konzentrations- 
differenz innen zu außen sich vollziehen muß, wird eine Formel entwickelt, 
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nach der aus Versuchen mit NO,, Br’ und Salicylat’ deren relative Durch- 
trittsgeschwindigkeit berechnet wurde. Diese ist der Anionengröße und 
-beweglichkeit symbat, ferner stark temperaturabhängig. Z.B. ist zwischen 
18—26° C der Temperaturkoeffizient für 1°C etwa 7%. Das läßt Be- 
ziehungen zur Viskositätsänderung des Plasmas vermuten. 

Die Membran hat auf den untersuchten Ionendurchtritt keinen wesent- 
lichen Einfluß. Sie ist nämlich durchschnittlich 100—1000fach so durch- 
lässig wie das Plasma. Säuert man die Außenlösung an, so wird der 
Anionendurchtritt durch sie nur wenig beschleunigt. Für die Zelle ist 
in diesem Falle eine — vielleicht allerdings pathologische — Durchtritts- 
erhöhung für Salicylat’ gefunden worden. Die Versuchsergebnisse sprechen 
für einen Ionendurchtritt oder -austausch in wässeriger Phase. 

Die Tatsache, daß die Ionenbeweglichkeiten und -größen von HCO, 
und CO, mit denen von NO, und SO) usw. korrespondieren, wird in den 
Schlußfolgerungen betont, die im übrigen die Notwendigkeit der Berück- 
sichtigung der Ionengrößen beim Studium der Anionenaufnahme durch 
Pflanzenzellen hervorheben. 





Für die Durchführung der Untersuchungen stellte mir die Albrechtstiftung an 
der Universität Leipzig Mittel zur Verfügung, die zusammen mit einem Beitrag 
der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft sowie der kostenlosen Überlassung 
eines Arbeitsplatzes an der Zoologischen Station in Neapel seitens der Gesellschaft 
deutscher Naturforscher und Ärzte ein etwa 6-wöchentliches Studium dieser Fragen 
im Herbst 1932 ermöglichten. Für die gewährte Unterstützung bin ich diesen Körper- 
schaften zu großem Danke verbunden. 

Ergänzende Untersuchungen konnten im Botanischen Institut zu Leipzig vor- 
genommen werden. Ich bin dafür seinem Direktor, Herrn Prof. Dr. RUHLAND 
dankbar, insbesondere auch für die Bereitstellung von Institutschemikalien. Weitere 
Ergänzungen bzw. Kontrollen konnte ich im Frühjahr 1934 in Neapel gelegentlich 
eines neuen Besuches der Station durchführen, weshalb auch die Veröffentlichung 
hinausgeschoben, und die Ergebnisse, über welche ich bereits kurz auf der Tagung 
der Deutschen Botanischen Gesellschaft in Dresden zu Pfingsten 1933 berichtet 
habe (vgl. ULLRICH, 1933), wesentlich erweitert werden konnten. 
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VERGLEICHENDE UNTERSUCHUNGEN UBER DIE PHYSIO- 
LOGISCHE WIRKUNG DER ELEMENTE NACH WACHSTUMS - 
VERSUCHEN MIT ASPERGILLUS NIGER 
(STIMULATION UND TOXIZITAT). 


Von 
Kart PIRSCHLE 
(Berlin-Dahlem). 


(Eingegangen am 20. November 1934). 


I. Einleitung. 

In früheren Untersuchungen (PiRscHL£, 1930, 1932, 1934) hatten sich 
für die Alkalien, Erdalkalien und Halogene in den meisten Fällen Ab- 
stufungen im Sinne der Reihen Li< Na< K > Rb> Cs, Be< Mg<Ca) Sr > Ba, 
F<Cl> Br>J* ergeben, derart, daß jeweils K bzw. Ca bzw. Cl, also die 
argomähnlichen Ionen, innerhalb jeder Reihe sich relativ am wenigsten giftig 
erwiesen ; sowohl in reinen Lösungen als auch — soweit darüber Versuche 
angestellt wurden — in Salzgemischen und in Abhängigkeit von ver- 
schiedenen Wachstumsfaktoren. Die Wirkung der Salze war dabei in 
der Hauptsache nach dem Längenwachstum weniger Tage alter Keim- 
pflanzen beurteilt worden, und es schien wünschenswert, darüber hinaus 
einerseits das Gesamtwachstum einer Pflanze bei Anwesenheit aller für 
die Ernährung notwendigen Elemente zu verfolgen, sowie fernerhin 
auch andere als oben genannte Elemente nach ähnlichen Gesichts- 
punkten zu prüfen. Derart wurden Untersuchungen in verschiedener 
Richtung angestellt, von denen hier einige Versuche mit Aspergillus mit- 
geteilt seien, die in der Hauptsache in den Jahren 1928/29 beendet 
waren, aus verschiedenen Gründen aber erst jetzt zur Mitteilung gelangen. 

Aspergillus niger wurde wegen seiner bekannten experimentellen Vorzüge ge- 
wählt. Seine Raschwüchsigkeit und die geringe Raumbeanspruchung der Kulturen 
sowie die Unabhängigkeit des Wachstums von der Jahreszeit gestatteten Versuchs- 
reihen in größerem Maßstab neben- und nacheinander auszuführen und von Anfang 
an die ganze Sache auf wesentlich breitere Basis zu stellen, als es bei Wachstums- 
versuchen mit höheren Pflanzen möglich gewesen wäre. Rückschlüsse auf diese 
oder überhaupt Verallgemeinerungen irgendwelcher Art sind natürlich nur bedingt 
statthaft; dazu hat Aspergillus — schon als heterotropher Organismus — doch 
zu viele ernährungsphysiologische Besonderheiten, auch ist seine hohe Widerstands- 
kraft gegen Einflüsse verschiedener Art zu beachten. Ursprünglich waren diese 
Aspergillus-Versuche von etwas anderer Fragestellung ausgegangen: sie sollten 
die Wirkung verschiedener in der Literatur diskutierter oder noch wenig bekannter 
Elemente aus eigener Anschauung kennenlernen, im Hinblick auf Stimulation und 
Toxizität und allenfalls hier herrschender Gesetzmäßigkeiten; damit war ein weit 
gesteckter Rahmen mit Beziehungen der verschiedensten Art gegeben, der dazu 


1 Die offene Seite des Winkels (< ), um das graphische Bild einigermaßen zum 
Ausdruck zu bringen, hier und im folgenden immer gegen das weniger giftige bzw. 
günstiger wirkende Symbol gerichtet. 
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führte, daß schließlich alle erreichbaren Elemente wenigstens in Stichproben mit 
einbezogen wurden. So kam ein mehrere Hunderte von Versuchen umfassendes, 
nach einheitlichem Schema angelegtes Material zustande, das, so unvollkommen 
und lückenhaft im einzelnen es auch sein mag, immerhin auf manche Fragen 
bereits Auskunft gibt und an anderen Stellen bestimmte Einzelheiten der Problematik 
schärfer heraushebt; mindestens sollte die Möglichkeit gegeben sein, nach Belieben 
in weitem Umfang Vergleiche zu ziehen, um dermaßen der Frage nach der vergleichs- 
weisen Wirkung der Elemente von dieser Seite her etwas näherzutreten. Trotz 
des mehr retardierenden und konstruktiven Charakters solcher Bestrebungen mag 
es geboten erscheinen, gelegentlich über die Physiologie einzelner Elemente hinaus 
einen Überblick zu versuchen, wieweit sich (in engster Anlehnung an Physik und 
Chemie) Systematik auf diesem Gebiet auch von physiologischer Seite her treiben 
läßt, und was dabei für das Verständnis der physiologischen Wirkung herauskommt. 

Umfassende Studien dieser Art sind spärlich. Aus begreiflichen 
Gründen, da die Zahl der — auch bei engerer Wahl — in Betracht 
kommenden Verbindungen an sich nicht gering ist und überdies mit 
der nötigen Konzentrationsabstufung sowie der nicht minder nötigen 
Zahl von Parallelen multipliziert werden muß, woraus sich eine mit 
den durchschnittlich zur Verfügung stehenden Mitteln kaum zu be- 
wältigende Aufgabe, dem Umfang nach, ergibt; auch ist es auf die 
Dauer wenig reizvoll, sich zwecks solcher systematischer Erhebungen 
immer wieder derselben und noch dazu höchst simplen Versuchstechnik 
bedienen zu müssen, wo jeder Versuch zu einer ganzen Reihe weiterer 
vertiefender Untersuchungen Anlaß gibt. Ansätze dazu wurden in 
mehrfacher Richtung vorgetrieben; darauf einzugehen, möge hier unter- 
bleiben, um zunächst die wesentlichen Linien der Untersuchungen 
gewissermaßen im Skelett klarzustellen und den ohnehin nicht geringen 
Umfang nicht noch weiter zu belasten. Derart kann auch die einschlägige 
Literatur kaum andeutungsweise Erwähnung finden ; vorzugsweise unter 
Nennung von Arbeiten, die ihrerseits weitere Literatur bringen, so daß 
(wenigstens in diesem Sinne) ein allgemeiner Überblick, eine gewisse 
Charakterisierung der „physiologischen Physiognomie“ der Elemente — 
wenn der Ausdruck gestattet ist — in pflanzenphysiologischer, speziell 
ernährungsphysiologischer Richtung zu erreichen versucht wurde. 

Im folgenden werden die Alkalien, Erdalkalien und Halogene behandelt, wo 
sich bereits recht klare Beziehungen ergeben, ferner die Gruppen Zink-Kadmium- 
Quecksilber und Kupfer-Silber-Gold; die anderen Elemente, wo die Verhältnisse 
ungleich verwickelter liegen, sowie einige allgemeine Erörterungen seien bei späterer 
Gelegenheit nachgetragen. 

Dabei ist natürlich klar, daß Ergebnisse dieser Art zunächst nicht viel mehr 
als eine erste etwas oberflächliche Orientierung bedeuten können, die in mehr als 
einem Punkt einer Vertiefung nach ph ikalisch-chemischen und biochemischen 
Gesichtspunkten bedarf. Immerhin sei schon jetzt — wie bei früherer Gelegenheit 
bereits betont — für eine eingehendere Pflege planmäßig vergleichender, an das 
periodische System der Elemente angelehnter Untersuchungen eingetreten. An physio- 
logischen Befunden im einzelnen (über Unentbehrlichkeit, Stimulation, Giftwirkung 
usw.) ist kein Mangel; nur sind Angaben darüber, und besonders hinsichtlich quanti- 
tativer Ausmaße, von so viel Faktoren abhängig, daß sie sich — im Gegensatz zu 
den exakten Ergebnissen der Physik und Chemie — kaum mit Sicherheit reprodu- 
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zieren lassen. Die zahllosen Einzelbeobachtungen stehen also, jede fiir sich und oft 
genug einander widersprechend, ziemlich isoliert da, und so wertvoll sie auch im 
einzelnen sein mögen, lassen sich umfassendere Richtlinien nur selten herauslesen. 
Solche aufzufinden, mag als nutzlose Spielerei betrachtet werden; doch verlockt 
dazu die festgefügte und ursächlich begründete Systematik der Elemente, wie sie 
im periodischen System ihren knappsten Ausdruck findet und sich irgendwie auch 
im biologischen Geschehen wiederspiegeln muß. Daß ein solches Unternehmen 
nur beschränkt realisierbar ist und die Grenzen sinnvoller Aussagen aus verschiedenen 
Gründen recht eng gezogen sind, wird noch mehrfach zu bemerken sein. Trotzdem 
darf man erwarten, daß sich manche — wenn auch nicht alle — Schwierigkeiten 
werden überwinden lassen, zwecks Ausgestaltung gewisser analogen Erscheinungen 
einerseits und andererseits im Interesse einer planmäßigen Durchforschung der physio- 
logischen Wirkung der Elemente einschließlich auch derjenigen, die praktisch keine 
solche Bedeutung haben wie etwa Stickstoff, Phosphor, Kalium, Kalzium usw., 
deswegen aber aus theoretischen (und — wie sich in neuerer Zeit mehrfach gezeigt 
hat — auch praktischen) Gründen nicht minder interessant sind. 


II. Versuchsanstellung. 

Die Durchführung der Versuche erfolgte in üblicher Weise, so daß 
sie in Kürze angedeutet werden kann. Etwas mehr wird über die Aus- 
wertung der Ergebnisse und über die Statthaftigkeit eines Vergleichs 
untereinander zu sagen sein, worauf es wesentlich ankommt. 


Der verwendete Aspergillus niger (eine aus dem Pflanzenphysiologischen Institut 
der Universität Wien stammende Reinkultur) wurde auf Agarröhrchen nach unten- 
stehendem Rezept kultiviert, günstig war etwas Peptonzusatz (etwa 1%). Durch 
gelegentlich, etwa alle 3—4 Monate, zwischengeschaltete Brotkulturen, ließen sich 
allfällige Ermüdungserscheinungen (Nachlassen der Konidienbildung, Verblassen 
der Sporenfarbe, allgemeines schlechteres Wachstum) beheben. Zum Abimpfen 
für die Versuche wurden aber immer Agarröhrchen, und zwar etwa 3 Wochen alte 
Kulturen, verwendet. In der Weise, daß mehrere Ösen in etwas sterilisiertes Wasser 
abgestrichen wurden und von dieser mehrfach durchgeschüttelten Sporen- 
aufschwemmung jedes Kölbchen drei Ösen erhielt; bei einiger Übung ist dann die 
Verteilung sehr gleichmäßig, wie an der Übereinstimmung der Parallelen (vgl. im 
folgenden die mittleren Fehler, sowie die bereits wirkungslosen Konzentrations- 
stufen gegenüber der Kontrolle) zu erkennen ist. 

Als Nährlösung diente: 10% Glukose (Traubenzucker „wasserfrei‘‘ Kahlbaum), 
1% Ammonnitrat (puriss. Merck), 0,5% prim. Kaliumphosphat (reinst krist. 
Kahlbaum), 0,25% krist. Magnesiumsulfat („Kahlbaum‘“ zur Analyse); auf Ele- 
mente umgerechnet, waren also in 100 ccm enthalten: 350 mg N zu gleichenTeilen 
als NH,- und NO,-N, 143 mg K, 114 mg P, 25 mg Mg und 32 mg S. Das ver- 
wendete Wasser wurde aus einer Al atur destilliert, eine Analyse 
ist an anderer Stelle (PırscHLe, 1932, S. 4) mitgeteilt worden. Nochmalige Destil- 
lation aus Jenaer-Glas oder Quarzgeräten ließ sich nicht durchführen, da diese für 
andere Zwecke belegt waren. Von den für die Nährlösung nötigen Chemikalien 
wurden größere Flaschen nur für diesen Zweck vorrätig gehalten. 

Als Versuchsgefäße dienten 300 ccm-Erlenmeyerkélbchen aus Jenaer Glas 20. 
Ihre Reinigung geschah jeweils mit warmer Salzsäure (in speziellen Fällen, z. B. 
nach Silber- oder Bleisalzen, mit Ammoniak oder sonstigen geeigneten Lösungs- 
mitteln) und heißem Wasser, dann wurde in fließendem Wasser gut nachgespült 
und schließlich in mehrfach gewechseltem dest. Wasser mindestens 1 Tag ge- 
wässert. In gleicher Weise wurden sämtliche sonst nötigen Glasgeräte (Meß- 
kélbchen, Pipetten usw.) behandelt. Die trocken sterilisierten Kölbchen erhielten 
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je 100 ccm der vorher in größerem Kolben angesetzten und sterilisierten (2mal 
3/, Stunde Dampftopf) Nährlösung. Dann wurde, aus Stammlösungen entsprechend 
verdünnt, das jeweils zu prüfende Salz zugegeben, ohne weiteres Sterilisieren, 
um dadurch geförderte Umsetzungen, Verluste bei flüchtigen Verbindungen usw. 
zu vermeiden. 

Nach dem Impfen verblieben die Kélbchen in einem kleinen, bei 30—32° 
konstant gehaltenen Raum 7 Tage. Dieser Zeitpunkt ist willkürlich; ergenügte 
zu maximaler Entwicklung, da unter den gegebenen Bedingungen vom 8. Tag ab 
das Wachstum nur mehr wenig zunahm, um weiterhin infolge autolytischer Vorgänge 
wieder zurückzugehen. Abgesehen von Notizen über Aussehen und Entwicklung 
der Kulturen, Beschaffenheit der Pilzdecken (glatt, gefaltet, schleimig, brüchig, 
mn usw.), Sporenbildung und -farbe, Verfärbung, Niederschlagsbildungen in 

usw. wurde das Trockengewicht der Pilzdecken bestimmt. Sehr 
pre dazu war ein elektrisch geheizter mit HeiBluft ventilierter Trockenschrank, 
in dem man zur Erreichung der Gewichtskonst über 100° nicht hinausgehen 
brauchte, was bei den Pilzen sehr empfehlenswert ist, da sie sonst leicht karameli- 
sieren und anzukohlen beginnen. Wichtig ist, daB die eingeschliffenen Deckel 
der tarierten Wägegläschen noch im Trockenschrank aufgesetzt werden, die trockenen 
Myzele sind sehr hygroskopisch. 

Die Konzentration der geprüften Verbindungen, auf molare (g-Molekül im Liter) 
Mengen eingestellt, wurde, um fürs erste ein môglichst breites Bereich abzutasten, 
in Zehnerpotenzen von mol/1 bis mol/100000000 gestaffelt. Diese extremen Ver- 
dünnungen sind in den meisten Fällen bedeutungslos, die erhaltenen Trocken- 
gewichte samt ihren mittleren Fehlern mögen dann mit zur Charakterisierung 
der Kontrollen und den Schwankungen der Parallelen, von denen immer 4 Reihen 
angesetzt wurden, beitragen. Größere, nicht mehr lösliche Mengen wurden direkt 
in die Kélbchen eingewogen, sonst durchweg aus Stammlösungen verdünnt. 
Soweit möglich, kamen nur Präparate von Merck oder Kahlbaum „puriss.‘“ 
oder „zur Analyse“, bzw. in reinster erhältlicher Form, zur Anwendung. J 


Das Schema der Versuche, wenigstens der hier mitgeteilten, war 
durchweg das gleiche: Die Salzkonzentrationen von m/l, m/10, m/100.. . 
bis m/100000000 gestaffelt (im folgenden mit I, II, III . . . IX bezeichnet), 
jeweils in vierfacher Wiederholung, dazu 4 Kontrollen, so daß jeder Ver- 
such 40 Kölbchen umfaßte. Nur bei sehr giftigen Substanzen, oder, 
wenn die erforderlichen Mengen nicht zur Verfügung standen, blieben 
die höchsten Konzentrationen weg (im folgenden mit — bezeichnet; 0 be- 
deutet, daß diese Reihe angesetzt wurde, aber kein Wachstum erfolgte). 
Da genügend Kölbchen vorrätig waren, konnten mehrere solcher Versuchs- 
reihen fortlaufend knapp nacheinander angesetzt werden; das Datum 
ist jeweils vermerkt. 

Zwecks Vergleichs der einzelnen, in sich abgeschlossenen Versuche 
untereinander, auf den es wesentlich ankommt, wurden die Mittelwerte 
der Trockengewichte jeweils auf die Kontrolle, diese gleich 100 gesetzt, 
bezogen, also in Prozenten von der Kontrolle ausgedrückt; nur diese 
Zahlen sind im folgenden, der Kürze halber, mitgeteilt und nur die 
Kontrolle mit ihrem wirklichen Wert (Trockengewicht in Gramm als 
Mittel aus 4 Parallelen) eingesetzt, woraus sich, falls es interessiert, die 
anderen Trockengewichte leicht ermitteln lassen. Es fragt sich nur, 
ob ein Vergleich dieser Zahlen aus verschiedenen, zeitlich oft auseinander 
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liegenden Versuchen statthaft ist; um so mehr, als das Wachstum auf 
den Kontrollen selbst, trotz peinlichst gleichmaBiger Behandlung der 
Kulturen, in verschiedenen Versuchen recht erheblichen Schwankungen 
unterliegt. Daß diese relativen Werte in erster Annäherung doch ein 
brauchbares Bild geben, ließ sich an gelegentlichen Querschnitten (mehrere 
Salze in einem Versuch vereinigt) bestätigen. Auch wird die Sicherheit 
dadurch erhöht, daß jedes Element in tunlichst mehreren Verbindungen 
(als Sulfat, Nitrat, Chlorid bzw. als K-, Na-, NH,-Salz) geprüft wurde, 
womit praktisch — von gewissen nicht uninteressanten Abstufungen ab- 
gesehen — Parallelversuche gegeben sind. Kleinere Schwankungen 
(wie sie gerade hinsichtlich des Ausmaßes der Stimulation, weniger 
hinsichtlich der Toxizitätsgrenzen, in Erscheinung treten und eine exakte 
Festlegung dieser Größen fast unmöglich machen) fallen auch bei der 
weiten Staffelung der Konzentrationen in Zehnerpotenzen weniger 
schwer ins Gewicht, da innerhalb dieses Rahmens erst ganz grobe Effekte 
erfaßt und miteinander verglichen werden. Die sehr notwendige weitere 
Verfeinerung und Ausgestaltung der: Versuche dürfte also kaum den 
Eindruck, wie er in großen Zügen aus dem vorliegenden Material ge- 
wonnen wurde, umstoßen, ungeachtet mancher Korrekturen hinsichtlich 
der schwankenden quantitativen Ausmaße. 


II. Ergebnisse. 

Im Hinblick auf die gebotene Raumbeschränkung werden zahlreiche 
Versuche ganz fortgelassen oder nur kurz erwähnt, und im übrigen 
Darstellung und Besprechung auf knappste Form beschränkt. Dasselbe 
gilt für die zitierte Literatur, welche — sowohl hinsichtlich Aspergillus 
als auch hinsichtlich der Elemente — monographisch zu bearbeiten 
ware, womit aber der Rahmen dieser Abhandlung bei weitem über- 
schritten würde; einige Hinweise müssen genügen, allenfalls sind seltenere 
Elemente etwas eingehender behandelt. Auf einige bei früherer Gelegen- 
heit (PIRSCHLE, 1932, S. 80—83) bereits angedeutete Momente, welche 
für Beziehungen innerhalb größerer Gruppen bedeutungsvoll erscheinen, 
wird im Zusammenhang bei späterer Gelegenheit zurückzukommen sein. 
Auf homologe Reihen wird schon im Text dieses Abschnittes Bezug ge- 
nommen, der auch unter diesem Gesichtspunkt — soweit durchführbar — 
gegliedert ist. 

Über die Bedeutung der einzelnen Zahlenreihen wurde bereits im voran- 
gehenden das Nötige gesagt. In der Kopfleiste sind die molaren Salzkonzentra- 
tionen mit I (gleich mol/l), II (mol/10), III (mol/100) usw. bezeichnet. Die 
Kursivzahlen darunter bedeuten die Verhdliniswerte der Trockengewichte im Mittel, 
bezogen auf die Kontrolle gleich 100; der tatsächliche Mittelwert der gewogenen 
Trockensubstanzen ist nur bei diesen in Gramm angegeben. Von einer Wiedergabe 
der vier Parallelen im einzelnen wurde Abstand genommen; dafür ist in kleinen 
Lettern überall der in üblicher Weise (+ Quadratwurzel aus der durch n mal n-1 
geteilten Summe der Fehlerquadrate; n Zahl der Einzelbestimmungen, im vor- 
liegenden Fall 4) bestimmte mittlere Fehler hinzugefügt, und zwar der Kürze halber 
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nur die Stellen 0, . . . nach dem Komma. Diese mittleren Fehler beziehen sich durch- 
weg auf die tatsächlichen Trockengewichts-Mittelwerte, nicht nur bei der Kontrolle, 
sondern auch dort, wo sie unter den daraus errechneten Verhältniszahlen (Prozent 
der Kontrolle) stehen. 

Bei den angegebenen Formeln wurde, besonders hinsichtlich Kristallwasser, 
in zweifelhaften Fällen Mercks Index mit Erfolg zu Rate gezogen. Die in Klammern 
beigefügten Molekulargewichte der Verbindungen sowie die Atomgewichte der 
Elemente mögen die Übersicht erleichtern, wenn man aus der Molarität die im Kölb- 
chen vorhandenen Gewichtsmengen ableiten will. Diese Zahlen waren — je 100 ccm 
— enthalten: in mg (Milligramm) bei Konz. III, in y (1/1000 mg) bei Konz. VI, 
woraus sich alles weitere durch dekadische Verschiebung leicht ergibt. Bei Um- 
rechnung auf Elemente natürlich unter der Voraussetzung, daß der betreffende 
— in den Formeln nicht geschriebene — Index 1 ist, sonst ist entsprechend mit 
2, 3 usw. zu multiplizieren. Der von amerikanischer Seite häufig verwendeten 
Charakterisierung kleiner Mengen als p. p. m. (parts per million), also g je 10 hl 
bzw. mg je Liter, entspricht, bei Einsetzung der Atom- und Mol.-Gewichte, Konz. IV. 

An die Tabellen in Kleindruck angefügt sind jeweils knappe Notizen über Sporen- 
bildung und Aussehen der Myzelien, soweit sie von der Norm (stark gefaltete Decken, 
unterseits gelblich, dicht besetzt mit braunen bis braunschwarzen Konidien) 
abwichen. — Daran anschließend werden von den anderen Salzen, die noch geprüft 
wurden (meist Azetat und Karbonat), einige Notizen gebracht. Die Zahlen neben der 
Konz.-Nr. bedeuten wieder relative Trockengewichte in Prozent der Kontrolle; 
soweit sie von dieser nicht wesentlich abweichen, unterbleibt eine Wiedergabe. — 
Die noch folgenden Angaben über py beziehen sich nicht auf die vorangehenden 
Hauptversuche, hier konnte der pq aus technischen Gründen nicht gemessen 
werden, sondern auf Versuche kleineren Umfangs, die in genau gleicher Weise 
ausgeführt wurden, und zwar die verschiedenen Salze eines Elements — meist 
ohne Parallelen — nebeneinander, eingestellt auf gleiche Mengen Element (meist 1, 
3, 10, 30, 100 mg Element je 100 ccm, je nach Giftigkeit diese Reihe nach oben 
oder unten verlängert). Auf diese Versuche wird auch sonst im Text gelegentlich 
Bezug genommen werden. Im Anschluß an die Tabellen mögen hier nur einige 
Zahlen der elektrom. bestimmten Wasserstoffionenkonzentration Erwähnung finden 
und zur Charakterisierung der Hauptversuche in dieser Richtung ergänzend 
beitragen, was besonders hinsichtlich Salzhydrolyse und dadurch bedingter 
Veränderung der cH nötig ist. Deswegen sind vor allem die Werte für An- 
fangs-Py bei höheren Konzentrationen angegeben, der Anfangs-py; der normalen 
Nährlösung betrug 4,3—4,6. Die am Ende der Versuche gemessenen py-Werte 
bewegten sich um 2,4—2,0, gingen auch wohl noch unter 2 herunter; nur größere 
Abweichungen sind in ( ) angefügt. Durch resp. (respektive) wird zwecks Ver- 
meidung langatmiger Wiederholungen angedeutet, daß die folgenden Zahlen sich 
der Reihe nach auf die vorhergenannten Salze beziehen. 


a) Alkalien (Li, Na, K, Rb, Cs, NH,). 

1. Lithium, Li (Atomgewicht 6,94; Atomnummer 3). 

Die Giftigkeit ist relativ gering, doch zweifellos größer als von Na, 
überhaupt am größten innerhalb der Alkalien (Anfangsglied der Reihe!, 
vgl. Fluor). FRERKING gibt für Penicillium mit 0,2% LiNO, noch gutes 
Wachstum an, BOESEKEN und WATERMANN gleichfalls für Penicillium 
dasselbe mit 0,42% LiCl, 1,74% schädigt. Von einer stimul. Wirkung 
(RICHARDS, Ono, JAVILLIER) war nichts zu sehen; nur das Azetat stimu- 
lierte (II) etwas, da aber mit Na-Azetat dasselbe zu sehen war (vgl. 
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Kontr. IX VIII VII VI V IV III II I 
Lithiumchlorid, LiCl (42,00). 19.—26. 7. 1928. 

1,783g 104,5 103,7 99,6 96,8 103,0 102,8 948 711 0 

+ 051 077 033 038 036 055 030 005 033 - 
Lithiumnitrat, LiNO,-3 aq (123,00, wasserfrei 68,95). 24.9.—1. 10. 1928. 

1,815g 105,0 104,7 98,1 103,2 98,2 1010 982 814 0 

+ 054 088 057 048 069 045 028 056 056 - 
Lithiumsulfat, Li,SO,-laq (127,97, wasserfrei 109,95). 14.—21. 9. 1928. 

0,881g 98,1 98,5 95,0 100,1 95,6 100,5 108,3 Spur! 0 

+ 051 016 026 019 023 011 028 025 _ _ 
Chlorid: durchweg reichlich Kd. — Nitrat: II sehr wenig Kd.', Spf. gelb- 

lich. — Sulfat: durchweg reichlich Kd. — Azetat: III 91,2; II 126,9; I 0; durchweg 

reichlich Kd. — Karbonat: IV 94,2; III 80,3; II 0; Bds.!; durchweg reichlich Kd. 
Anfangs- und (End-)p„: 1 mg Li als Chlorid, Nitrat, Sulfat, Azetat, Karbonat 

resp. 3,5 3,4 3,5 3,9 4,1; 10 mg resp. 3,5 3,4 3,5 5,0 5,9; 100 mg resp. 3,4 3,3 

3,7 5,7(3,7) 8,7; 1000 mg resp. 3,0 3,0 4,7°5,9 9,6. 


auch Ammonazetat), ist daran wohl eine fördernde Wirkung des Anions 
schuld, unmittelbar oder infolge Einfluß auf die cH. Ein auf gleiche 
Mengen Li (mg je 100) eingestellter Versuch, dem auch die p,,-Zahlen 
entnommen sind, bestätigte diesen Effekt mit Azetat wie auch die Ab- 
stufung der Salze untereinander, vgl. nachstehende Tabelle ?. Ein Einfluß 


3 10 30 100 300 1000 
Ws sae. os ge 92 89 95 76 66 0 
Re - 1 - a 98 100 63 0 0 
BE. TT LG 111 108 101 86 0 0 
Karbomat....... 95 82 24 0 0 0 
fetta. 6 dati Bla 114 104 118 130 1) 0 


Kontrolle 1,742 g. 6.—14. 6. 1930. 


1 Abkürzungen hier und im folgenden: Kd. Konidien; Spf. Sporenfarbe; Mz. 
Myzel; Bds. Bodensatz (schwer lésliche Salze, Niederschlagsbildungen in der Nahr- 
lésung); Spur: Sporen eben ausgekeimt, einzelne zarte Myzelflocken, kaum wägbare 
Mengen; Konz. Konzentration; schneew. Mz. (schneeweißes Myzel) soll andeuten, 
daß jegliche Sporenbildung unterblieb, allenfalls wurden Konidienträger gebildet, 
so daß die Pilzdecken auf der Oberseite wie behaart aussahen; an sich waren die 
Myzelien auch sonst, bei reichlicher Sporulation, weiß und nur unterseits im Kon- 
takt mit der nach dem Sterilisieren in der Regel mehr oder weniger gebräunten 
Nährlösung, etwas gelblich bis bräunlich. 

2 Diese kleinen eingeschobenen Tabellen stellen hier und im folgenden einen 
sehr gekürzten Auszug aus den ergänzenden, auf gleiche Mengen Element ein- 
gestellten Versuchen dar, in denen auch der pq gemessen wurde. Da Parallelen 
in der Regel nicht angesetzt wurden, haben sie geringere Sicherheit als die (dem- 
entsprechend ausführlicher behandelten) Hauptversuche, können aber in Ergänzung 
hiezu zur Bestätigung mancher Beobachtungen beitragen. Die kursiven Ziffern 
am Kopf bedeuten Milligramm Element je 100, also je Kélbchen; die darunter 
stehenden Zahlen sind wieder — analog den kursivgedruckten in den Haupt- 
tabellen — Verhältniswerte der Trockengewichte, bezogen auf die Kontrolle 
gleich 100. 
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von Li auf Sporenbildung und -farbe war nicht zu bemerken, nur mit 
Nitrat (II) schien die Konidienentwicklung etwas gehemmt (vgl. Ammon- 
nitrat I). Auf Nachweis und Verbreitung im Pflanzenbereich sei nicht 
eingegangen. Schon BuNSEN und KIRCHHOFF haben es mit Hilfe der neu 
geschaffenen in Pflanzen nachgewiesen; es ist sehr 
verbreitet (vgl. LINSTOw), ausgesprochene Li-Pflanzen sind die Arten der 
Gattung Thalictrum und Lycium barbarum, wie überhaupt Solanaceen, 
besonders Tabak, und Ranunculaceen. Stimulation des Wachstums und 

wurden gelegentlich angegeben (NAKAMURA, LoEw, 
VOoELCKER, Boxorny). Daß es ebenso wie Fluor für die Samenbildung 
von Gerste notwendig sein soll (SaLm-HoRSTMAR), hat sich nicht bestätigt, 
doch setzen neuerdings manche Autoren (Haas und REED, HoAGLAND, 
vgl. ScHROPP und SCHARRER) ihren Nährlösungen etwas Lizu. Interessant, 
wenn wirklich spezifisch, wäre die von Haas an Citrus-Blattern be- 
schriebene Gelbscheckigkeit (mottle-leaf) unter dem Einfluß dieses 
Elements. Teratologische Wuchsformen und Mißbildungen wie Ver- 
zweigungen, Riesenzellbildung, Verschleimung der Membranen (HERBST 
an Seeigeleiern, GAMALEIA an Bakterien) sollen nach den umfangreichen 
Erhebungen von MAASSEN an zahlreichen Bakterienstämmen für Li 
spezifisch sein und nur noch mit Cs, doch schwächer, in Erscheinung 
treten, alle anderen Alkalien haben diese Wirkung nicht. Nach FRERKING 
soll Li nur auf Ca-bedürftige Pflanzen als Gift wirken, und zwar stärker 
als Mg, nicht jedoch auf Algen und Pilze, die des Kalziums nicht bedürfen. 


2. Natrium, Na (Atomgewicht 23,00; Atomnummer 11). 
Kontr. IX VIII VII VI ¥ IV III u I 
Natriumchlorid, NaCl (58,46). 26. 11.—3. 12. 1928. 
1,225g 99,7 98,9 98,0 99,7 97,8 104,2 97,6 103,8 120,2 
+ 015 020 022 020 034 017 052 024 059 052 
Natriumnitrat, NaNO, (85,01). 19.—26. 11. 1928. 
0,883g 985 974 94,4 96,6 99,3 94,8 97,6 99 87,6 
+ 001 013 029 014 022 023 022 008 002 122 
Natriumsulfat, Na,SO,-10aq (322,23, wasserfrei 142,07). 17.—24. 11. 1928. 
0,855 g¢ 100,1 102,6 99,6 101,2 96,7 107,1 106,9 154,0 202,2 
+ 012 028 026 036 028 018 011 016 084 157 
Chlorid: durchweg reichlich Kd., I etwas weniger. — Nitrat, Sulfat: bis einschl. I 
reichlich Kd., Spf. braun, auf I schwarz. — Azetat: III 99,6; II 127,4; I 0; Spf. 
auf II dunkler. — Karbonat: IV 100,1; III 94,9; II 0; Bds.; durchweg reichlich Kd. 
Anfangs- und (End-) p,: 3 mg Na als Chlorid, Nitrat, Sulfat, Azetat, Karbonat 
resp. 3,5 3,4 3,5 3,9 4,1; 30mg resp. 3,5 3,4 3,5 5,1(2,4) 5,9(2,2); 300 mg 
resp. 3,4 3,4 3,6 5,9(3,8) 8,6(3,0); 3000 mg resp. 3,1(2,5) 3,2 4,0 6,5 10,5. 


Daß noch ganzmolare Mengen (I) vertragen werden, ist weiter 
nicht erstaunlich, denn diesbezüglich hat schon EscHENHAGEN gezeigt, 
wieweit die Anpassungsfähigkeit der Schimmelpilze geht (vgl. auch 
CzaPEK, 1172), womit dann außergewöhnlich hohe osmotische Werte 
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(PANTANELLI) verbunden sind. Die natiirliche Anpassung von Organismen 
an (bzw. Auslese durch) hohe Salzkonzentrationen sei damit nur gestreift 
(vgl. neuerdings GoLIKOVA: halophile Bakterien; Buppe: Algenflora in 
Salinen ; KROEMER und KRUMBHOLZ: osmophile Sproßpilze u. a.), ebenso 
das Problem der Halophyten und Halophilen mit ihren erstaunlich 
hohen osm. Werten und ihrer intensiven Na-Speicherung. Auch auf den 
höchsten Konz. sporulierten die Kulturen ausgezeichnet; Hemmung 
der Konidienbildung, wie sie Moriiarp (1921b) beschreibt (und auf 
Bildung von Salpetersäure anstatt von Oxal- und Zitronensäure zurück- 
führt), war nicht zu beobachten. Auffallend war, daß die Sporenfarbe 
dunkler wurde: auf I fast rein schwarz gegenüber schwarzbraun auf 
den anderen Konzentrationen. Die Abstufung Sulfat > Chlorid » Nitrat 
auf den höchsten Konzentrationen (Sulfat am besten, das Wachstum 
deutlich fördernd; Nitrat merklich hemmend) ließ sich in ergänzenden, 
auf gleiche Mengen Na eingestellten Versuchen, bestätigen, auch hin- 
sichtlich der Toxizitätsgrenzen: Es wurden z. B. noch ohne Schädigung 
vertragen: 10g Na (je 100) als Sulfat, was etwa 31% wasserfreiem 
oder 70% wasserhaltigem Salz, also einer fast gesättigten Lösung ent- 
spricht (!), während für Chlorid die Grenze bei 3g, für Nitrat bei 1 g 
lag. Bei Li war diese Abstufung SO, > C1) NO, nicht zu sehen, doch wird 
im folgenden noch öfter auf sehr klare Beispiele zu verweisen sein. 
Auffallend ist das starke Zurückbleiben von NO, (vgl. auch K, Rb, Cs, 
NH,). Nun ist bekannt, daß Nitrate für Schimmelpilze gegenüber 
Ammonsalzen die schlechtere N- Quelle darstellen ; ob daran, wie an Hefe 
gezeigt werden konnte (PIRSCHLE, 1930a), Nitritbildung infolge Re- 
duktion schuld ist, konnte nicht erwiesen werden, qualitative Proben 
mit dem Reagens nach GRIESs-ILOSVAY verliefen vorerst negativ. Die 
Giftwirkung von Na ist jedenfalls sehr gering, wie wohl auch immer 
bestätigt wurde. Nur MARLOTH schreibt ihm selbst starke Giftwirkung 
zu, auf Grund von Versuchen mit Penicillium italicum und digitatum, 
den beiden gefährlichsten Fäulniserregern an Orangenfriichten, zu 
deren Bekämpfung sich NaHCO, gut eignet, und zwar nicht bloß 
wegen seiner alkalischen Reaktion, wie aus Parallelversuchen mit Na- 
Zitrat geschlossen wird. Im übrigen kann auf die physiologische 
Wirkung und Bedeutung von Na, im Zusammenhang mit K viel er- 
örtert, nicht weiter eingegangen werden; als unentbehrlich wurde 
es nur für die Diatomee Nitzschia und für eine Leuchtbakterie (RICHTER, 
MupRaAK) erkannt. Halophyten können es entbehren (vgl. BoREscH, 
STOCKER, KOLBE). 


3. Kalium, K (Atomgewicht 39,10; Atomnummer 19). 
Kontr. IX Vill VII VI V IV III II I 
Kaliumehlorid, KCl (74,56). 21.—28. 5. 1929. 


0,041 g 0,037 0,051 0,079 0,254 0,362 0,958 1,064 1,121 1,179 
= — — — = 031 023 021 022 024 
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Kontr. IX VIII VII VI V IV III u I 
Kaliumnitrat, KNO, (101,11). 23.—30. 5. 1929. 

0,0738 0,061 0,075 0,085 0,127 0,328 0,920 0,933 0,982 0,866 

_ _ — — _ 035 040 017 050 037 
Kaliumsulfat, K,SO, (174,27). 22.—29. 5. 1929. 

0,0568 0,047 0,075 0,151 0,233 0,489 1,058 1,068 1,367 2,599 

ze = = = _ 030 036 047 026 145 
Kaliumazetat, CH,COOK (98,12). 24.—31. 5. 1929. 

0,049 g 0,045 0,050 0,053 0,125 0,350 0,992 1,091 1,320 0,242 
= = = == _ 050 046 062 040 e11 
Kaliumkarbonat, K,CO,-2aq (174,23, wasserfrei 138,20). 16.—23. 9. 1932. 

0,050 g 0,040 0,046 0,056 0,141 0,408 0,944 0,817 0 — 
— _ _ _ _ 004 024 016 — _ 


Auf den niederen Konz. (IX—VI) fast kein Wachstum, einzelne zarte Mz.- 
Flocken, ganz vereinzelt schwarze Kd.; von V ab geschlossene, normale Pilzdecken, 
mit Kd. dicht besetzt; auf I, mit Karbonat schon auf III, Kd.-Bildung viel spär- 
licher, z. T. nur mehr ganz vereinzelt. 


In diesen Versuchen wurde K-freie Nährlösung verwendet (statt 
KH,PO, die entsprechende Menge Phosphat als NaH,PO,). Das hatte 
zur Folge, daß bis VII fast kein Wachstum stattfand ; die Sporen keimten 
eben aus und bildeten, offenbar infolge noch vorhandener K-Spuren, 
ein wenig Myzel, doch so kümmerlich, daß die vier Parallelkölbchen 
zusammen abfiltriert wurden. Erst ab V wurde wieder jedes Kélbchen 
für sich wie üblich behandelt. Angegeben sind die tatsächlich gewogenen 
Trockengewichte in Gramm; eine Bezugnahme auf Verhältniswerte 
hätte hier keinen Sinn, wie überhaupt K als unentbehrliches Element 
im vorliegenden Schema schwer unterzubringen ist und nur der Voll- 
ständigkeit halber mit einbezogen wurde. — Die Unentbehrlichkeit für 
Schimmelpilze hätte einer nochmaligen Bestätigung nicht bedurft, 
daran ist seit den grundlegenden Arbeiten von BENECKE, MoLiscH, 
Boxorny, BUROMSKY u.a. nicht zu zweifeln. Wie bei höheren Pflanzen 
(vgl. Borescx, 1930, S. 283; SCHARRER und Scuropp, 1933) haben alle 
Versuche, es durch andere Alkalien zu ersetzen, fehlgeschlagen ; allenfalls 
bei manchen Mikroorganismen mögen noch Zweifel sein (GÜNTHER: 
Botrytis, WINOGRADSKY: Mycoderma, Lozw: Hefe, Bact. coli). Etwas 
anderes ist die Frage, warum K unentbehrlich ist, worauf trotz zahl- 
reicher Erwägungen (vgl. BORESCH, SCHMALFUSS !) eine allseits befriedi- 
gende Antwort immer noch aussteht. — Recht gut wird in obigen Ver- 
suchen wieder die Abstufung Sulfat > Chlorid > Nitrat ersichtlich; da die 
Reihen übergreifend knapp nacheinander angesetzt wurden, können die 
Zahlen einigermaßen miteinander verglichen werden, auch der Verlauf der 
Wachstumsintensität von II nach I (Sulfat: starke Zunahme, Chlorid: 
geringe Zunahme, Nitrat: Abnahme) ist charakteristisch. Wenn mit 


1 Ferner Fortschr. Bot. 2, 159; 3, 105. 
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Karbonat schon auf II kein Wachstum mehr erfolgte, so ist daran die 
Alkalitat der Lösungen schuld (vgl. die py-Zahlen bei Li- und Na- 
Karbonat). — Bemerkt sei noch, daß auf I die Sporenbildung weitgehend 
gehemmt wurde, im Gegensatz zu Na und NH,, vgl. dagegen Rb und Cs. 
Auf den niedersten Konzentrationen entwickelten sich immerhin, trotz 
des kümmerlichen Wachstums, einzelne große Konidien mit schwarzen 
Sporen, was nicht ganz zu Aussagen von SAUTON (1912) und MoLLıArD 
(1921a) paßt, wonach ohne K Sporenbildung nicht stattfindet. Bezüglich 
der auch von BENECKE beschriebenen Unterdrückung der Sporenbildung 
durch Rb- und Cs-Salze sei auf die folgenden Reihen hingewiesen. 


4. Rubidium, Rb (Atomgewicht 85,5; Atomnummer 37). 
Kontr. IX VII VII VI V IV III u I 
Rubidiumchlorid, RbCl (121,0). 6.—13. 4. 1929. 
0,766g 102,5 96,7 108,1 105,7 99,7 98,7 1010 350,3 — 
+ 042 025 020 087 070 014 040 091 039 — 
Rubidiumnitrat, RbNO, (147,5). 10.—17. 4. 1929. 
0,988g 93,2 941 88,8 98,6 92,6 99,1 1143 261,6 _ 
+ 022 020 017 030 050 029 006 020 143 — 
Rubidiumsulfat, Rb,SO, (267,1). 5 —12. 4. 1929. 
0,727 g 101,2 1014 97,4 100,3 90,9 102,3 1424 425,7 
+ 045 039 031 026 036 048 032 035 057 — 
Rubidiumazetat, CH,COORb (144,5). 11.—18. 4. 1929. 
0,725g 102,2 105,8 100,0 102,1 9,8 106,5 141,0 248,4 — 
+ 022 011 028 012 008 033 039 004 154 — 
Chlorid, Nitrat, Sulfat II gar keine, Azetat II sehr spärlich Kd. — Mz. mehrfach, 
und besonders in höheren Konz., auf der Unterseite gelbfleckig oder ganz gelb, 
auch die Lösung gelblich. 


In den Versuchen mit Rb und Cs wurde wieder normale, K-haltige 
Nährlösung angewendet, da es nicht darauf ankam, nochmals zu prüfen, 
ob ein Ersatz von K möglich ist. — Die stimulierende Wirkung von Rb 
ist außerordentlich stark, kommt aber, verglichen mit anderen stimu- 
lierenden Elementen, erst in höheren Konzentrationen (m/10) zum Vor- 
schein. Konz. I konnte mangels der dazu notwendigen Mengen nicht mehr 
geprüft werden, so daß die Frage offen bleiben muß, wie sich Rb — und 
ebenso Cs — hier benehmen. Die geringe Giftwirkung von Rb auf höhere 
Pflanzen geht aus einer neuesten Arbeit von BRENCHLEY (1934) hervor 
(hier auch weitere Literatur über Rb). — Verbunden mit der starken 
Wachstumsförderung auf II war eine völlige oder fast völlige Unter- 
drückung der Konidienbildung, ferner waren die Pilzdecken gelb. 


5. Caesium, Cs (Atomgewicht 132,8; Atomnummer 55). 
Kontr. IX VII VO VI V IV III II I 
Caesiumchlorid, CsCl (168,3). 26. 3.—2. 4. 1929. 


0,879g 983 982 910 966 92,3 984 110,3 1734 — 
+042 020 093 019 026 022 017 017 022 — 
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Kontr. IX VIII VII VI V IV III u I 
Caesiumnitrat, CsNO, (194,8). 9.—16. 4. 1929. 
0,853g 100,2 101,5 98,2 100,8 96,1 100,9 103,8 147,6 _ 
£024 020 054 022 028 014 017 046 058 ue 
Caesiumsulfat, Cs,SO, (361,7). 25. 3.—1. 4. 1929. 
1,036 g 99,0 94,9 97,8 98,8 101,7 95,9 126,4 2242 — 
+022. 020 037 044 017 020 002 042 011 re 

Chlorid, Sulfat: bis einschl. III normale reichliche Kd.-Bildung; auf II keine 
Sporen, sehr starkes gelbes Mz., auch Lösung gelblich. — Nitrat: bis einschl. II 
normal sporulierend, allenfalls auf II etwas weniger. 

Dieses Element schließt sich bis in Einzelheiten aufs engste an Rb an, 
nur ist das Ausmaß der stimulierenden Wirkung durchweg geringer, 
doch immer noch sehr beachtlich. Die Abstufung Sulfat > Chlorid ) Nitrat 
ist wieder unverkennbar. — Die Literatur über Cs erörtert — wie bei Rb — 
in der Hauptsache die Frage nach einem möglichen Ersatz von K, und 
andererseits die Stellung dieser beiden Elemente in den lyotropen Reihen. 
Spezielle Untersuchungen sind kaum vorhanden, Wachstumsstimulation 
wurde gelegentlich beobachtet, so von Bokorny (1913) an Hefe, von Naka- 
muRA (1904/05) an Reis. 


6. Ammonium NH, (18,04, N 14,008). 
Kontr. IX VII VII VI V IV III II I 
Ammoniumchlorid, NH,CI (53,50). 29. 5.—5. 6. 1929. 
0,779 g 100,6 100,9 93,2 98,8 9,9 102,6 115,0 145,2 1565 
+048 026 022 017 035 022 033 028 017 036 
Ammoniumnitrat, NH,NO, (80,05). 27. 5.—3. 6. 1929. 
0,750g 99,1 1009 968 97,1 964 112,7 140,0 148,7 99,5 
+033 040 032 058 011 032 020 037 071 015 
Ammoniumsulfat, (NH,),SO, (132,15). 28. 5.—4. 6. 1929. 
0,736g 100,7 94 97,8 946 103,1 107,6 126,8 161,8 255,2 





+052 050 028 017 030 025 046 049 123 102 
A i tat, CH,COONH,* (77,06). 30. 5.—6. 6. 1929. 
0,729g 105,8 107,3 97,4 1019 101,2 126,9 129,9 Spur 0 
£025 025 022 030 012 025 099 037 — = 


Chlorid: I weniger Sporen, hellbraun. — Nitrat: I schneeweißes Mz., fast keine 
Sporen. — Sulfat: bis einschl. I normal sporulierend. — Azetat: durchweg normal. 


Als alkaliähnliches Ion sei NH, hier angeschlossen. Es sollte als 
solches neben einer geeigneten N-Quelle, nicht in N-freier Nährlösung 
geprüft werden, so wurde das sonst verwendete NH,NO, durch die 
gleiche Menge Stickstoff als NaNO, ersetzt. Pepton, Aminosäuren, 
Harnstoff schienen wegen der leichten NH,-Abspaltung bedenklich; 
daß Azetamid von Aspergillus fermentativ nicht abgebaut wird (ScHMAL- 


* Tatsächlich infolge leichter Ammoniakabgabe nicht dieser Formel entsprechend, 
sondern ein Gemisch von neutralem mit saurem Salz (CH,COONH, : CH,COOH). 
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russ und MorHEs), wurde zu spät in Erfahrung gebracht. — Wie nicht 
anders zu erwarten, erwiesen sich die Ammonsalze als sehr wenig giftig. 
Wie bei Na werden noch ganzmolare Mengen ohne Schädigung ver- 
tragen, ausgenommen Azetat, wohl wegen der freien Essigsäure. Die 
Wachstumsförderung größerer Mengen (ITII—I) ist beträchtlich und 
dabei (I) die Abstufung Sulfat) Chlorid > Nitrat ganz besonders deut- 
lich. Die Klarstellung der physikalisch-chemischen Wirkung des NH,- 
Ions leidet darunter, daß es sich auch um eine Bevorzugung von 
NH,-N handeln kann, wie sie gerade für Aspergillus bekannt ist. Die 
Frage nach der Eignung von Nitrat- und Ammon-N (vgl. SAKAMURA, 
RırpEL) wurde hier nicht weiter verfolgt; Nitrite jedenfalls sind sehr giftig 
und gestatten, wie ein Versuch mit NaNO, zeigte, im vorliegenden Schema 
von III ab kein Wachstum mehr. 


Zusammenfassend ergibt sich für die Alkalien folgendes Bild: K nimmt 
infolge seiner Unentbehrlichkeit eine Sonderstellung ein, die, wenn man 
sie im Hinblick auf Stimulation kennzeichnen wollte, durch  aus- 
zudrücken wäre. Rb und Cs stimulieren beide kräftig, doch Cs in merklich 
geringerem Ausmaß, so daß sich ein Abfall nach dieser Seite ergibt. 
Auf der anderen Seite von K, also bei Na und Li, ist die stimulierende 
Wirkung unbedeutend, wenn überhaupt vorhanden; Li erwies sich 
zweifellos giftiger als Na, so daß auch hier ein deutlicher Abfall von 
der Mitte (K) weg bemerkbar wird. Diese Abstufung paßt bestens zu 
der früher gefundenen Reihe Li<Na<K>Rb}Cs (die offene Seite des 
Winkels immer gegen das günstiger wirkende Ion gerichtet), deren 
Geltungsbereich damit — im genannten Sinn — auch auf das vorliegende 
Material erweitert wird. — NH, schließt sich eng an Na an, in höheren 
Konzentrationen noch stärker fördernd als dieses (Bevorzugung von 
Ammon-N ?). Die Giftwirkung der Alkalien ist durchweg gering, aus- 
genommen Li, wo sie am stärksten zum Vorschein kommt. 


b) Erdalkalien (Be, Mg, Ca, Sr, Ba). 
7. Beryllium, Be (Atomgewicht 9,02; Atomnummer 4). 

Stimulation, und zwar in sehr erheblichem Ausmaß, war bei allen 
geprüften Salzen zu sehen, nur Nitrat blieb auffallend zurück. Ver- 
bunden mit dem gesteigerten Wachstum war Unterdrückung der Konidien- 
bildung, worauf noch öfter hinzuweisen sein wird; doch gehen Förderung 
der Myzelentwicklung und Hemmung der Sporenbildung nicht durchaus 
parallel. Schon hier bemerkt man, daß mit Chlorid und Sulfat III, 
obwohl im Wachstum gefördert, noch Sporen gebildet wurden, während 
Nitrat II, obwohl im Wachstum nicht gefördert, steril blieb. Auf- 
fallend ist die starke Wirkung des Chlorids gegenüber Sulfat, die möglicher- 
weise damit zusammenhängt, daß der Grad der Hydrolyse in Ver- 
bindung mit schwach hydrophilen Ionen wie Cl geringer ist als in Ver- 
bindung mit stark hydrophilen wie SO, (Fasans, Bruner, Cups; vgl. 
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Kontr. IX VIII VII VI V IV III IL I 


Berylliumchlorid, BeCl,-4aq (152,0, wasserfrei 79,94). 13.—20. 11. 1928. 
0.870 g 100,7 96,2 104 95,5 92,9 133,2 286,7 413,8 _ 
+ 048 034 014 045 024 024 027 041 002 u 
Berylliumnitrat, Be(NO,),-3aq (187,08, wasserfrei 133,03). 7.—14. 11. 1928. 
1,093g 1044 99,1 92,9 97,9 96,3 1041 115,2 99,4 _ 
+ 013 051 013 026 036 046 017 024 021 — 
Berylliumsulfat, BeSO,-4aq (177,15, wasserfrei 105,09). 12.—19. 1. 1929. 
0,837g 102,7 100,0 92,6 100,5 92,4 101,1 153,9 267,7 _ 
+ 014 047 028 022 017 002 025 014 055 — 
Chlorid: III wenig; II keine Sporen, schneeweißes Mz. — Nitrat: bis einschl. III 
reichlich Kd. ; II schneeweißes Mz. — Sulfat: III wenig hellbraune Sporen; II schnee- 
weißes Mz. — Azetat: V 100,4; IV 148,9; III 193,2, fast keine Kd.; IT 0, Bds. 
Anfangs-pu: 0,3 mg Be als Chlorid, Nitrat, Sulfat, Azetat resp. 4,1 4,1 4,1 4,3; 
3 mg resp. 3,4 3,4 3,4 4,4; 30 mg resp. 2,6 2,5 2,5 4,5; 300 mg resp. 1,2 1,8 2,0 5,0. 


PıRscHLE, 1932, S. 37). Damit wird das Moment der Salzhydrolyse be- 
rührt, auf das noch öfter zu verweisen sein wird, da die dadurch be- 
dingte Veränderung der cH (vgl. die py-Zahlen) für die physiologische 
Wirkung einschneidende Bedeutung hat. Wieweit das im vorliegenden 
Fall zutrifft, wird noch zu untersuchen sein, um den Einfluß der H-Ionen 
von der Be-Wirkung abzugrenzen. Vorerst läßt sich Be nach diesen 
Aspergillus-Versuchen dahin charakterisieren, daß es nur lockere Be- 
ziehungen zu den Erdalkalien hat und eher an Elemente wie Zn oder Al 
erinnert, was auch seiner chemischen Stellung durchaus entspricht (vgl. 
PrescxLe, 1932, S. 41; die Ähnlichkeit mit Al ist so groß, daß es lange 
Zeit wie dieses für dreiwertig gehalten wurde). — Konz. I konnte im 
Rahmen der Hauptversuche mangels der notwendigen Mengen nicht 
geprüft werden. Ein ergänzender Versuch mit engerer Staffelung läßt er- 
kennen (vgl. nebenstehende Zahlen), daß mit II die erträgliche Konzen- 
tration ziemlich erreicht ist; nur Sulfat wird noch in größeren Mengen 
vertragen, während es im Ausmaß der Stimulation hinter Chlorid zurück- 


0,3 1 3 10 30 100 300 
GE où . Seems. 53 96 178 230 226 230 310 0 
WEE Luis oes tine ¢ 99 98 106 126 167 106 0 
a 6er 101 103 140 146 191 208 147 
DO ea eee dile 96 148 213 226 111 0 0 


Kontrolle 1,192 g. 26. 6.—4. 7. 1930. 


bleibt. Im übrigen stimmen die Werte recht gut, nur das Ausmaß der 
stimulierenden Wirkung erscheint bei Chlorid und Sulfat geringer, bei 
Nitrat und Azetat eher gesteigert. 

In höheren Pflanzen wurde Be gelegentlich nachgewiesen, so von SESTINI auf 
Beryll- und Turmalinböden der Insel Elba (vgl. Czarex, 1913, II 491). Daß es 
das Mg nicht zu ersetzen vermag, wie er — wenigstens anfangs — glaubte, hat 
BENECcKE dargetan. Sonst liegen nur knappe Angaben vor, z. B. Dırııns: Hemmung 
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der Samenkeimung, ARENA: Förderung der Wurzelbildung bei Stecklingen, u. a.; 
Low (1903) gibt für Tradescantia und Algen, wie Spirogyra nur Giftwirkung an, 
und zwar Be giftiger als Mg. Reichhaltiger ist die Literatur bei Schimmelpilzen, 
Ersatz von Mg ist auch hier nicht möglich (BENECKE, MoLiscH; JAVILLIER). Von 
französischer Seite — meist mit dem alten Namen Glycinium, wegen des süßen 
Geschmacks der Salze, bezeichnet — wurde dann noch die Frage umstritten, ob 
es das Zn ersetzen kann (LEPIERRE, 1913), oder ob dieses unentbehrlich ist (JAVILLIER, 
1913; JAVILLIER und TsCHERNOROUTZKY). Für Penicillium geben BoEsEKEN und 
WATERMANN an: mit 0,2% BeSO, gutes Wachstum, mit 0,7% etwas schlechter, 
mit 1,7% starke Hemmung. 


8. Magnesium, Mg (Atomgewicht 24,32; Atomnummer 12). 
Kontr. IX VIII VIL VI V IV III u I 
Magnesiumchlorid, MgCl,-6aq (203,34, wasserfrei 95,24).. 5.—12. 12. 1929. 
0,010 10g 0,010 0,010 0,055 0,212 0,734 1,257 1,145 1,241 0,691 
— — — 037 024 012 021 060 020 
Magnesiumnitrat, Mg(NO,),-6aq(256,43, wasserfrei 148,33). 6.—13. 12. 1929. 
0,007 g 0,007 0, 008 0,009 0,085 0,643 1,029 1,065 1,712 0,209 
— — _ 016 046 041 089 053 635 
Magnesiumsulfat, MgSO,-7aq (246,50, wasserfrei 120,39). 4.—11. 12. 1929. 
0,010g 0,009 0,037 0,107 0,250 0,818 1,247 1,237 1,702 3,143 
— gun Zur — 041 014 073 020 060 076 
Magnesiumazetat, (CH,COO),Mg-4aq (214,42, wasserfrei 142,36). 7.—14. 12. 1929. 
0,013g 0,012 0, yrs 0,052 0,353 0,959 1,548 1,737 2,988 0 


—_ 030 046 049 040 109 —_ 

Magnesiumkarbonat, MgCO,* (84,32). 6.—13. 12. 1929. 
0,021g 0,015 0,012 0,011 0,264 0,954 1,290 0,920 0 0 
a — — — 028 039 042 141 — u 


Bis einschl. V einige zarte Mz.-Flocken, keine Kd. — Sulfat: durchweg normal 
sporulierend; Chlorid I gar keine, Nitrat I vereinzelt Kd.; Azetat, Karbonat durch- 
weg normal. 


Als für ein unentbehrliches Element gelten für Mg dieselben Vorbemer- 
kungen wie bei K. Es wurde in Mg-freier Nährlösung geprüft (das MgSO, 
durch die entsprechende Menge Sulfat als Na,SO, ersetzt). Wie bei den 
anderen unentbehrlichen Elementen ist die Staffelung in Zehnerpotenzen 
zu groß, um daraus Wachstumskurven abzuleiten, worüber im Hinblick 
auf die formelmäßige Fassung des Wirkungsgesetzes der Wachstums- 
faktoren (MITSCHERLICH) auch mit Schimmelpilzen mehrfach Unter- 
suchungen angestellt wurden (GÜNTHER und SEIDEL, MEYER, REINHOLD, 
NIETHAMMER, RIPPEL, SÖDING, Stock); darauf wird in anderem Zu- 
sammenhang zurückzukommen sein. — Hervorgehoben sei die, im Gegen- 
satz zu höheren Pflanzen, geringe Giftwirkung von Mg; noch ganzmolare 
Mengen werden vertragen, wobei die Abstufung Sulfat » Chlorid » Nitrat 


* Das Präparat „Magn. carb. leviss. pulv.‘ ist eigentlich (vgl. Mercks Index) 
basisches Karbonat von variabler Zusa tzung (MgCO,),-Mg(OH),-3aq oder 
(MgCO,),-Mg(OH),-4aq. 
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Kontr. IV III II I 
Chlorid (21.—28. 9.1928) . . . . 1,938g 104,7 1042 1262 69,1 
Nitrat (24.—31. 7. 1928) . . . . . 1987g 93,7 919 1010 135 
Sulfat (26.7.—2. 8. 1928). . . . . 1869g 95,5 98,7 103,1 178,1 
Karbonat (19.—26. 11. 1928) . . . 0,826g 1033 75,5 0 0 
Azetat (2.—9. 10. 1928) . . . . . 1699g 99,7 117,7 191,5 0 


Chlorid I: schneeweißes Mz.; Nitrat II, I: sehr wenig Kd.; Sulfat, Karbonat, 
Azetat: durchweg reichlich sporulierend (auch Sulfat I). 
wieder unverkennbar zum Vorschein kommt. Die Sporulation erscheint 
dabei auf Chlorid völlig, auf Nitrat stark, auf Sulfat gar nicht gehemmt. 
Dies wie auch die Abstufung der Salze erhellte in gleicher Weise schon 
aus früher nach dem üblichen Schema angesetzten Versuchen (vgl. oben- 
stehende Zahlen) mit normaler Mg-haltiger Nährlösung. Man beachte 
noch, durchaus in Übereinstimmung mit den Hauptreihen, den Anstieg 
auf Azetat II, analog wie bei Li, Na, NH,, auch Ca. 


Auf die umfangreiche-Physiologie von Mg einzugehen, würde zu weit führen. 
Seine Notwendigkeit auch für chlorophylifreie Organismen wird nunmehr verständ- 
lich, seitdem es als wesentlicher Bestandteil der CO-Zymase erkannt wurde (EULER 
und LOHMANN), womit natürlich seine spezifische Funktion nicht erschöpft zu sein 
braucht. So wird der rote Farbstoff sowohl von Bact. prodigiosum (Samkow) 
als auch von Penicillium purpurogenum (BRENNER) nur bei Anwesenheit von Mg 
ausgebildet (vgl. hierzu und auch sonst BoREScH, S. 249/50). Merkwürdig ist, 
daß wie Aspergillus an organische Lösungsmittel kein Mg abgeben 
(RırreL und BEHR), im Gegensatz zu etiolierten Pflanzen, in denen übrigens nach 
Noack und KıssLine mehr Mg azeton- und ätherlöslich ist, als dem Gehalt an 
Protochlorophyll entspricht. 


9. Kalzium, Ca (Atomgewicht 40,07; Atomnummer 20). 

Kontr. IX VIII VII VI V IV III II I 
Kalziumchlorid, CaCl,-6aq! (219,09, wasserfrei 110,99). 21.—28. 6. 1928. 
0,710g 97,8 101,3 95,5 106,3 100,7 106,8 106,2 127,0 186,9 
+007 024 047 026 020 019 025 023 029 019 
Kalziumnitrat, Ca(NO,),-6aq? (272,19, wasserfrei 164,09). 22.—29. 5. 1928. 
0,979 g 104,0 101,5 96,7 100,1 99,1 103,7 118,0 1242 62,3 
+ 032 038 040 066 063 035 065 016 083 075 
Kalziumsulfat, CaSO,-1/,aq* (145,15, wasserfrei 136,14). 27. 8.—3. 9. 1928. 
0,706g 104,3 1014 100,7 106,4 108,6 110,1 120,9 143,4 249,3 
+036 041 022 020 022 028 043 014 004 014 

Chlorid, Nitrat: bis II reichlich Kd.; I einzelne schneeweiBe Mz.-Stiicke, sehr 
wenig Sporen. — Sulfat: II Bds.; I dicker Bds.; Kd.-Entwicklung durchweg, 
einschl. I, normal. — Azetat: IV 107,5; III 124,3; II 228,6, schneeweiße Mz.; I 0. — 
Karbonat: IV 107,2; III 85,9, etwas Bds.; II 51,1, Bds.; I 22,2, dicker Bds.; Kd.- 
Bildung durchweg normal. 

Anfangs- und (End-)p,,: 10 mg Ca als Chlorid, Nitrat, Sulfat, Azetat, Karbonat 
resp. 4,3 4,3 4,3 5,3 5,7; 100 mg resp. 4,2 4,3 4,3 5,2(2,5) 6,%3,2); 1000 mg resp. 
3,7 3,8 4,3 5,4(—) 7,0(5,2); 10000 mg resp. 2,7 3,1 4,6 5,8 7,2. 


1 Calcium chlorat. pur. cryst. * Das leicht zerfließliche Salz hat nach Merck 
einen Wassergehalt von 38%. * Gebrannter Gips (pro anal.) enthält etwa 5% 
Wasser. 
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Kalziumsalze wurden in der Nährlösung nicht gegeben. Da das ver- 
wendete destillierte Wasser (vgl. Analyse) Ca-Spuren enthielt, sind die 
Versuche nicht entscheidend; doch läßt, verglichen mit K, Mg, S usw., 
der Verlauf der Wachstumskurven bei steigenden Konzentrationen eine 
Notwendigkeit dieses Elementes als wenig wahrscheinlich erscheinen, wie 
es schon RAULIN vermutet und dann BENECKE, Mo.iscu, Loew, 
Buromsky dargetan haben, neuerdings Mann, und RIPPEL und Stozss 1. 
Wenn demgegenüber Ca für höhere Pilze unentbehrlich (Horı, Weır), 
für gewisse Algen aber (LOEW, PRINGSHEIM, Matnx) entbehrlich sein 
soll (vgl. BoRESCH, S. 244, und WAREN), so erscheint damit seine inte- 
grierende physiologische Bedeutung weiterhin unklar und ist anscheinend 
nicht auf einen einzigen Nenner (Zellkern, Membran, Plasmagrenz- 
schichten entgiftende Wirkung) zu bringen. Für Mikroorganismen, wie 
Chlorella (Horkıns und Wann), Micrasterias (WAREN) sowie für die 
membranlosen Paramaecien (PRINGSHEIM) wurde es neuerdings als not- 
wendig erwiesen. Ebenso kann bezüglich höherer Pflanzen kein Zweifel 
sein, worauf aber, wie auch auf Ionenantagonismus, Kalkpflanzen usw. 
nicht eingegangen sei. — In den vorliegenden Versuchen machte sich mit 
größeren Mengen (ausgenommen Karbonat) Wachstumssteigerung in 
verschiedenem Ausmaß bemerkbar; besonders stark mit Sulfat, Nitrat 
blieb zurück, so daß sich wieder die Reihe Sulfat > Chlorid > Nitrat ergibt. 
Ergänzend hierzu mögen nebenstehende Zahlen beitragen. Auch in 
diesem Versuch sporulierte, wie in den Hauptreihen, Sulfat durchweg 
bis zu größten Mengen normal, während auf den höheren Konzentrationen 


30 100 300 1000 3000 10000 


Coie 2S ae. 107 115 127 142 187 0 
DE. à ee 115 113 124 164 73 0 
RL OT ee 112 112 153 209 271 329 
Karbonst . : : . "1. N 108 67 62 53 31 0 
Asstat ei 0,101 ae 121 176 229 0 0 0 


Kontrolle 0,899 g. 20.—28. 5. 1930. 


der anderen Salze die Konidienbildung merklich gehemmt erschien oder 
ganz unterblieb. — Wenn hier von ,,Wachstums“-Steigerung gesprochen 
wurde, so wird noch zu prüfen sein, ob tatsächlich eine Mehrbildung von 
organischer Substanz stattgefunden hat; denn ROBERT behauptet, daß 
die Zunahme der Pilzgewichte mit steigenden Ca-Mengen quantitativ 
auf einer Einlagerung von Ca (als Oxalat) beruht. Auch die Wirkung 
des relativ schwer löslichen Sulfats (wasserfrei 0,2-g%) bedarf noch der 
Erörterung (vgl. Ba). 

Wenn auch Ca bei höheren und Ca-bedürftigen niederen Pflanzen 
durch Sr nicht vertreten werden kann, so deuten doch die zahlreichen 
Kontroversen sowie die Möglichkeit eines teilweisen Ersatzes darauf hin, 
daß diese beiden Elemente einander physiologisch sehr nahestehen, 


1 Vgl. Fortschr. Bot. 2, 161 (1933). 
Planta Bd. 23. 13 
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10. Strontium, Sr (Atomgewicht 87,6; Atomnummer 38). 
Kontr. IX VIII VII VI V IV IH u I 
Strontiumchlorid, SrCl,-6aq (266,6, wasserfrei 158,2). 12.—19. 11. 1928. 
0,862g 9,7 96,5 94,3 98,0 97,0 100,2 1102 135,7 166,0 
+ 011 017 017 028 014 026 014 008 093 — 
Strontiumnitrat, Sr(NO,), (283,7). 11.—18. 6. 1928. 
0,868g 102,1 99,4 96,5 96,9 101,1 994 107,6 161,4 20,0 
+ 050 059 038 039 017 036 034 015 013 — 
Strontiumsulfat, SrSO, (183,7). 3.—10. 9. 1928. 
0,725g 92,1 103,7 102,2 106,8 99,3 104,0 110,9 148,4 173,8 
+ 030 024 048 034 022 020 028 002 004 014 


Chlorid: dicke, stark gefaltete Decken, sai Aa hellbraune Sporen. — Nitrat: 
II geringer, I starker Bds., II etwas spärlicher Kd. — Sulfat: von IIIab Bds., 
Kd.-Bildung durchweg normal, Spf. schwarz. — Azetat: IV 102,7; III 84,2; II Spur; 
I 0; Kd. durchweg normal. — Karbonat: III 104,1, etwas Bds.; II 77,8, starker 
Bds.; I 45,3. 

Anfangs- und (End-) pu: 300 mg Sr als Chlorid, Nitrat, Sulfat, Azetat, Kar- 
bonat resp. 4,6 4,7 5,0 5,4(2,9) 5,%3,7); 1000 mg resp. 4,0 4,0 5,0 5,4(4,8) 6,0(4,5); 
3000 mg resp. 3,7 3,5 5,0 5,6(5,5) 6,2(4,7); 3,2 3,3 5,0 5,8(—) 6,4(4,9). 


was bestens zu atomphysikalischen Beziehungen paßt. In den vorliegenden 
Versuchen mit Aspergillus, der kein Ca braucht, kommt die Ähnlichkeit 
noch deutlicher heraus als bei höheren Pflanzen. Die Reihen mit Ca und Sr 
gehen fast völlig parallel, auch bezüglich Einzelheiten, z. B. Sporen- 
bildung. Fördernde Wirkung höherer Konzentrationen war erkennbar, 
allenfalls etwas schwächer als mit Ca; in ergänzenden Versuchen blieben 
Sr-Chlorid und -Nitrat noch mehr zurück, nur Sulfat ergab, trotz seiner 
geringen Löslichkeit (etwa 0,01 g-%), Werte derselben Größenordnung. 


11. Barium, Ba (Atomgewicht 137,4; Atomnummer 56). 
Kot. IX VIII VII VI V IV III u I 
Bariumchlorid, BaCl,-2aq (244,4, wasserfrei 208,4). 10.—17. 9. 1928. 


209g 97,8 1010 949 984 919 95,1 532 0 0 

+ 020 034 034 043 042 069 050 052 — 
Bariumnitrat, Ba(NO,), (261,4). 31. 8.—7. 9. 1928. 

0,697g 1034 1032 99,0 107,2 103,9 109,3 85,8 Spur 0 


+ 043 034 014 028 026 041 030 026 - — 
Bariumsulfat, BaSO, (233,5). 29. 8.—5. 9. 1928. 


1,333g 989 99,7 92,0 99,9 91,7 1024 106,5 166,2 2142 
+038 043 017 038 047 028 026 031 074 043 


Chlorid: IV geringer, von III ab starker Bds., Kd.-Entwicklung durchweg 
normal. — Nitrat: II einzelne Mz.-Flocken, keine Sporen. — Sulfat: IV geringer, 
von III ab immer dickerer Bds.; II spärlich Kd., Spf. tiefschwarz; I sehr dicke, 
tief gefaltete Decken, fast keine Kd. — — Azetat: VI 102,0; V 96,8; IV 82,3; III 27,4, 
Bds.; II 0; Kd. durchweg normal. — Karbonat: V 92,6; IV 86,8; III 57,7, etwas 
Bds.; II Spur, starker Bds.; I 0; Kd. durchweg normal, Spf. auf III dunkler. 

Anfangs-py: 10 mg Ba als Chlorid, Nitrat, Sulfat, Azetat, Karbonat resp 
4,4 4,4 4,3 5,5 4,7; 100 mg resp. 4,3 4,2 4,3 5,8 5,5; 1000 mg resp. 3,4 3,4 4,3 5,8 
6,4; 10000 mg resp. 3,0 3,3 4,4 6,1 7,2. 
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Daß Ba giftiger ist als Sr oder gar Ca und sich von diesen beiden 
Elementen merklich entfernt, erhellt, von wenigen Ausnahmen abgesehen, 
aus allen darauf gerichteten Untersuchungen. Diese physiologische Tat- 
sache hat sogar, nebenbei bemerkt, zur Entdeckung des Elements 
Strontium geführt, indem Davy einen angeblichen Witherit (BaCO, 
wurde zur Rattenbekampfung verwendet) aus Strontianshire, der sich 
als wenig wirksam erwies, analysierte und darin ein neues, noch un- 
bekanntes Element fand, das nach der Herkunft des Produktes benannt 
wurde. — In den vorliegenden Versuchen fällt besonders die fördernde 
Wirkung des Sulfates in höheren Konzentrationen auf, während sich 
die anderen Salze ziemlich gleichförmig verhalten; trotz ihrer ver- 
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schiedenen Löslichkeit (in Gramm-Prozenten nach LANDOLT-BOERNSTEIN : 
Chlorid 26,3; Nitrat 7,9; Sulfat 0,0002; Karbonat 0,002; Azetat etwa 70), 
die allerdings — wie auch sonst bei Salzen — in Nährlösung Veränderungen 
erleidet, z. B. infolge Umsetzung mit dem anwesenden Phosphat. Die 
Tatsache der BaSO,-Wirkung fand in einem ergänzenden Versuch ihre 
Bestätigung, wie nebenstehende Zahlen dartun. Es fragt sich nur, ob 
sie nicht, wie auch bei anderen schwerlöslichen Salzen, durch anhaftende 
Salzmengen vorgetäuscht wird; womit die zunächst erstaunliche Ange- 
legenheit zwanglos geklärt wäre. 

Vorläufig ist zu bemerken, daß bei der täglichen Beobachtung der Versuche 
die „geförderten‘‘ Kulturen sich von der Keimung ab sichtbar besser entwickelten, 
die Pilzdecken waren schließlich ungewöhnlich dick; Konidienbildung und Sporen- 
farbe wurden, auch wenn vorher schon ein Bodensatz vorlag, in den höheren Kon- 
zentrationsstufen noch weiterhin beeinflußt; manche andere schwerlösliche Salze 
zeigten die Erscheinung nicht, trotz des vorhandenen Bodensatzes, der sich ebenfalls 
mit dem Myzel hätte verkitten können; und schließlich wurde dem Waschen der 
Pilzdecken auf der Unterseite stets besondere Sorgfalt geschenkt, so daß etwa 1!/, g 
anhaftendes BaSO, (Sulfat I) wohl hätte bemerkt werden sollen; auch kamen 
die auf der Oberfläche der Lösung schwimmenden Myzelien mit dem Bodensatz 
nicht eigentlich in Berührung, und beim Herausholen mit der Pinzette wurde gerade 
in diesen Fällen streng darauf gesehen, den Bodensatz nicht aufzurühren. Damit 
ist der gemachte Einwand natürlich nicht entkräftet. Ob er zutrifft, wird durch 
Analysen der Pilzdecken, die auch im Hinblick auf andere Fragen in Angriff ge- 
nommen werden müssen, unschwer zu klären sein, da man sonst vor einer schwer 
verständlichen Erscheinung stünde, die noch dazu bei der großen Verbreitung 
und wohl auch Bedeutung schwerlöslicher Salze eine gewisse Tragweite hätte. 
Vorläufige Aschebestimmungen ließen zwar einen gewissen Anstieg mit zunehmender 
BaSO,-Konzentration erkennen, der aber hinter der Zunahme an Trockengewicht 
weit zurückbleibt. Zu bedenken wäre noch ein möglicher Gehalt der verwendeten 
Präparate an stark stimulierend wirkenden Substanzen, etwa Zn od. dgl. 

13* 
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In den früheren Versuchen mit Keimpflanzen war die Reihenfolge 
Be<Mg<Ca) Sr) Ba festgestellt worden. Damit verglichen, stellen sich 
die Aspergillus-Versuche etwa folgendermaßen dar: Mg nimmt durch 
seine Unentbehrlichkeit eine Sonderstellung ein, die wie bei K mit oo 
zu bezeichnen wäre. Zieht man aber als Kriterium die stärkere Gift- 
wirkung des Chlorids gegenüber CaCl, heran, so wird in dieser Hinsicht 
doch wieder eine Abstufung Mg < Ca erkennbar. — An der Reihe Ca » Sr) Ba 
mit der engen Verwandtschaft Ca-Sr gegenüber Sr-Ba, durchaus in Ein- 
klang mit atomphysikalischen Vorstellungen, ist auf Grund aller vor- 
liegenden Befunde — von wenigen Ausnahmen abgesehen — nicht zu 
zweifeln, so daß sich schon CouriN (nach Versuchen an Keimpflanzen) 
mit Recht äußerte: „le strontium est le plus voisin du calcium que du 
baryum, ce qui concorde avec les propriétés chimiques des trois métaux 
et leur manière de se comporter vis-à-vis des animaux.‘ — Be hat, wie 
angedeutet, seine Besonderheiten (Anfangsglied der Reihe!), es leitet 
zu Al und Zn hinüber. Die Giftwirkung ist aber wohl größer als von Mg. 

Wollte man zwischen den Alkalien und Erdalkalien, geteilt nach Halbreihen 
(Li, Na und Be, Mg einerseits, K, Rb, Cs und Ca, Sr, Ba andererseits), Vergleiche 
ziehen, so ließen sich noch folgende Antithesen konstruieren. Alkalien: K unentbehr- 
lich, Rb und Cs starke Stimulation, Erdalkalien: Mg unentbehrlich, Be Stimulation; 
also hier die 1., dort die 2. Halbreihe im Ausmaß der quantitativen Wirkung, be- 
zogen auf Wachstumsförderung, dominierend. Andererseits: bei den Alkalien Li 
und Na kaum stimulierend oder nur giftig (1. Halbreihe), ähnlich bei den Erd- 
alkalien Ca, Sr, Ba (2. Halbreihe). Ferner seien einander noch gegenübergestellt: 
für Aspergillus K optimal, Alkalien wenig giftig; für das Wurzelwachstum höherer 
Pflanzen Ca optimal, Alkalien stark giftig. Also bei den Keimpflanzen — graphisch 
gedacht — die Kurve der Erdalkalien mit steilem, die der Alkalien mit flachem 
Optimum verlaufend; bei Aspergillus die Alkalien mit steilem, die Erdalkalien 
mit flachem Optimum (wobei das in manchen physiologischen Eigenschaften alkali- 
ähnliche Mg durch seine Unentbehrlichkeit hervorsticht). 

Mit diesen Gegenüberstellungen, und besonders der letzten, seien keine müßigen 
Spielereien oder unfruchtbare Spekulationen bezweckt. Es sollten nur nochmals 
gewisse Eigentümlichkeiten scharf herausgestellt werden, deren Diskussion, grund- 
legende und noch weitgehend ungeklärte Probleme der Ernährungsphysiologie 
und Biologie überhaupt berührend, hier zu weit führen würde. 


c) Halogene (F, Cl, Br, J). 

Bevor die Nebenreihen in der I. und II. Gruppe (Cu, Ag, Au bzw. 
Zn, Cd, Hg) besprochen werden, seien die Halogene eingeschaltet, da hier 
die früher erörterten Abstufungen in Beziehung zur edelgasähnlichen 
Atomstruktur besonders klar hervortreten. Physiologisch ist wertvoll, 
daß unentbehrliche Elemente in dieser Reihe nicht vorkommen und derart 
eine Sonderstellung einnehmen, ferner machen (ausgenommen etwa F) die 
Dissoziations- und Hydrolyseverhältnisse der Salze keine Schwierigkeiten. 
Die Giftwirkung von F ist beträchtlich, doch geringer als man vielleicht 
erwartet hätte; nun zeichnet sich aber Aspergillus, was bei Unter- 
suchungen vorliegender Richtung nicht gerade sehr erwünscht ist, gegen 
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12. Fluor, F (Atomgewicht 19,00; Atomnummer 9). 
Kontr. IX VII VII VI V IV III u I 
Natriumfluorid, NaF (42,00). 20.—27. 11. 1928. 
1,69g 95,8 964 989 101,2 92,9 620 199 0 — 
+ 009 017 017 045 026 034 005 037 — — 
Kaliumfluorid, KF (58,10). 28. 11.—5. 12. 1928. 
1,380g 100,7 99,7 95,1 98,0 89,0 66,6 246 Spur _ 
+ 055 024 043 050 059 022 031 024 — 
Ammoniumfluorid, NH,F (37,04). 8.—15. 12. 1928. 
1,289g 97,9 984 92,6 93,2 780 574 15,8 0 — 
+ 054 025 033 013 019 011 005 021 — _ 
Kalziumfluorid, CaF, (78,07). 8.—16. 5. 1930. 
1,515g 98,4 96,7 98,2 96,4 92,1 74,6 69,1 66,5 59,4 
+ 054 001 052 013 018 006 004 023 005 034 


NaF: IV, III schneeweiBes Mz., keine Sporen. — KF: IV wenig Kd., Spf. 
hellbraun; III keine Sporen. —- NH,F: IV, III schneeweißes Mz.. keine Sporen. — 
CaF,: durchweg reichlich Kd., allenfalls von IV ab etwas spärlicher, Spf. schwarz; 
IV etwas trüb, III—I zunehmend Bds. — Natriumbifluorid (NaHF,, richtiger 
Na’’-HF): VI 102,2, reichlich Kd.; V 80,2, ebenso; IV 60,9, sehr wenig Sporen; 
IL 0.— Natriumsilikofluorid (Na,SiF,): VI92,1, normal sporulierend; V 79,3, wenig 
Kd., Spf. schwarz; IV 30,9, schneeweißes Mz.; III 0. 

Gifte wie überhaupt gegen Einflüsse irgendwelcher Art durch erstaunlich 
hohe Widerstandskraft aus. Nach Lorw (1903, 1905) beruht die starke 
Giftwirkung von F (wie von Oxalsäure) auf Fällung und infolgedessen 
Entzug von Ca in der Zelle, ist also bei Organismen, die Ca nicht benö- 
tigen, viel geringer (?). Stimulation, wie sie RICHARDS und Ono bei Asper- 
gillus, andere Autoren sonst bei Mikroorganismen mehrfach beschreiben, 
war in den vorliegenden Versuchen nicht zu beobachten. Ertragssteige- 
rungen bei höheren Pflanzen wurden mehrfach behauptet (Aso, Suzukı, 
Kanpa, Katayama, ÜcHIYAMA, LOEW, GAUTIER), sind aber wohl als 
problematisch anzusehen, da sie sich von anderer Seite (PFEIFFER, 
SIMMERMACHER und SPANGENBERG, WOEBER, GISIGER, MEYER, neuerdings 
SCHARRER und SCHROPP, 1932) nicht bestätigen ließen. Maz£ setzt in 
Wasserkulturen etwas F zu. Die weite Verbreitung im Pflanzenreich 
(vgl. BorescH, S. 271, und SCHARRER und ScHRoPP, 1932) erklärt sich 
wohl aus dem häufigen Vorkommen von Apatit. — Im vorliegenden Fall 
wird eine deutliche Abstufung K > Na) NH,, dieses am giftigsten, erkenn- 
bar, wie sie auch bei anderen Anioiven zu sehen sein wird und mit der 
früher gefundenen Reihenfolge der Alkalien bestens übereinstimmt. 
Höhere Konzentrationen (IV, III) hemmen die Konidienbildung. Merk- 
würdig ist das Verhalten von Kalziumfluorid, das bei seiner Schwerlös- 
lichkeit (0,0037 g-%) bereits in IV als gesättigte Lösung vorlag, das 
Wachstum in den folgenden Zehnerpotenzen aber noch weiterhin hemmte ; 
ein dem Verhalten von Bariumsulfat gewissermaßen entgegengesetzter 
Fall. — Wenn Na-Bifluorid und -Silikofluorid noch giftiger waren als NaF, 
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so mag daran der höhere F-Gehalt (Doppelte bzw. Sechsfache) schuld 
sein, wohl aber auch der py sowie die komplexe Bindung. Auch ASO 
(1902b) fand Silikofluorid giftiger [vgl. auch Gisicer bezüglich Na,AlF, 
und (NH,),FeF,]. Auf die von den anderen Halogenen abweichenden 
Dissoziationsverhältnisse der Fluoride wurde bei früherer Gelegenheit 
(1932, S. 41) aufmerksam gemacht. 


13. Chlor, Cl (Atomgewicht 35,46; Atomnummer 17). 
Kontr. IX VIII VII VI V IV III u I 
Natriumchlorid, NaCl (58,46). 26. 11.—3. 12. 1928. 
1,225g 99,7 99 980 99,7 97,8 142 97,6 1038 120,2 
+015 020 02 020 04 om 052 024 059 052 
Kaliumchlorid, KCI (74,56). 30. 11.—7. 12. 1928. 
1,303g 100,2 99,8 99,5 101,5 9,1 102,9 97,2 106,3 123,1 
+021 031 026 054 041 012 097 040 070 049 
Ammoniumchlorid, NH,C1 (53,50). 7.—14. 12. 1928. 
1,257g 102,8. 103,3 99,2 104,7 99,3 100,7 95,2 100,5 106,3 
+ 024 07 013 016 012 020 om 021 037 023 
Natriumchlorat, NaClO, (106,46). 27. 12. 1928—3. 1. 1929. 
1,199g 101,6 100,8 97,7 100,6 95,6 99,9 90,8 80,2 37,8 
Kaliumchlorat, KCIO, (122,56). 20.—27. 12. 1928. 
1,279g 103,0 1010 98,7 103,5 96,8 98,7 97,9 86,8 51,1 
Natriumperchlorat, NaClO, (122,46). 28. 12. 1928—4. 1. 1929. 
0,914g 100,0 95,7 92,9 99,9 94,0 101,2 103,5 153,6 Spur 
Kaliumperchlorat, KCIO, (138,56). 21.—28. 12. 1928. 
1,360g 100,4 96,0 100,8 100,4 91,8 95,7 91,5 100,6 123,6 
NaCl: I etwas weniger Kd.; KCl: durchweg normal und reichlich sporulierend ; 
NH,CI: I schneeweißes Mz., ganz vereinzelt schwarze Kd. — NaCIO,: II wenig 
Kd., I schneeweißes Mz., keine Sporen; KC1O,: durchweg normal, allenfalls I etwas 
spärlicher. — NaCIO,: II schneeweißes Mz., sehr vereinzelt Kd.; KCIO,: bis II 
— I keine Sporen, Bds. — Chlorwasser: VI 98,7; V 283,4, schneeweiBes Mz. ; 
Daß Cl wenig giftig sein wird, war zu erwarten. Ganzmolare Mengen 
werden gut vertragen (höhere Konzentrationen wurden nicht geprüft), 
wobei eine schwache Abstufung K) Na) NH, erkennbar wird, noch deut- 
licher im Hinblick auf die Konidienentwicklung. Merklich giftiger sind 
die Chlorate, dabei wieder K > Na (die spitze Seite des Winkels immer gegen 
das giftigere Symbol gerichtet), diese Abstufung gilt auch für die Sporen- 
bildung. Über die Perchlorate läßt sich abschließend nichts sagen. Na- 
und K-Salz stimmen nicht überein, was unverständlich ist, sich aber in 
einem späteren Versuch (29. 1.—5. 2. 1930), in dem beide Salze parallel 
nebeneinander geprüft wurden, wiederholte: NaClO, IV 101,8, II 91,2, 
II 145,4, 10; KCIO, IV 103,2, IIT 99,1, II 103,7, I 145,8; Konidien- 
bildung wie in den Hauptreihen. Die Zahlen stimmen also in der Größen- 
ordnung, nur sind die beiden Salze wiederum um eine Zehnerpotenz 
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gegeneinander verschoben; möglicherweise ist die geringe Löslichkeit 
des KCIO, maßgebend (analytische Trennung von Na und K!), das, 
im Gegensatz zum Na-Salz, in Konzentration I zum größten Teil ungelöst 
blieb (Löslichkeit 1,9g-%). Das noch geprüfte Chlorwasser, durch Ein- 
leiten von gereinigtem Chlorgas in Wasser hergestellt und unter analy- 
tischer Kontrolle verdünnt, weist bei V eine erstaunliche Wachstums- 
steigerung auf. Daß hierbei, wie überhaupt bei den Halogenen in ele- 
mentarer und an Sauerstoff gebundener Form, Oxydationen — etwa 
des Zuckers in der Nährlösung, oder von Stoffwechselprodukten — wesent- 
lich mitspielen, ist klar; daher seien diese Reihen auch mehr nebenbei 
gebracht, und in erster Linie die Halogenide (Chloride, Bromide, Jodide) 
in Betracht gezogen. 
14. Brom, Br (Atomgewicht 79,92; Atomnummer 35). 
Kontr. IX VIII VII VI V IV II u I 
Natriumbromid, NaBr (102,92). 3.—10. 12. 1928. 
1,252g 103,8 105,3 100,5 101,8 99 105,3 99,3 100,3 111,9 
+043 020 015 048 046 021 027 021 052 026 
Kaliumbromid, KBr (119,02). 4.—11. 12. 1928. 
1,086g 101,0 103,0 103,0 99,9 96,8 98,2 94,3 94,8 135,0 
+015 022 030 012 019 029 015 02 009 084 
Ammoniumbromid, NH,Br (97,96). 6.—13. 12. 1928. 
1,214g 101,0 104,4 96,2 99,3 93,2 96,8 89,1 83,9 67,1 


+ 019 008 035 030 025 031 052 026 020 007 
Natriumbromat, NaBrO, (150,92). 14.—21. 12. 1928. 

1,440g 102,7 1066 98,1 1008 95,5 1083 74,6 0 0 
Kaliumbromat, KBrO, (167,02). 10.—17. 12. 1928. 

1,539g 980 96,5 93,9 1039 933 1011 697 0 0 


NaBr, NH,Br: I’schneeweißes Mz., keine Sporen; KBr: I wenig Kd., Spf. 
braun. — Bromate: durchweg normal sporulierend. — Bromwasser: V 106,1; 
IV 100,6; III 88,0; durchweg reichlich Kd. 


Die Abstufung K) Na) NH, kommt bei den Bromiden noch deutlicher 
heraus als bei den Chloriden (besonders Zurückbleiben von NH,!). Im 
übrigen sind die Unterschiede zwischen Cl und Br gering, während J 
ganz erheblich giftiger ist; das paßt bestens zu früheren Beobachtungen 
über Keimlingswachstum, sowie den erörterten Abstufungen in der Ionen- 
größe. — Wesentlich giftiger als die Bromide sind die Bromate, der 
Unterschied ist größer als Chlorid-Chlorat. Oxydative Einflüsse, wie 
sie bei Cl angedeutet wurden, machten sich bei Bromwasser schon dem 
Aussehen nach bemerkbar: die in höheren Konzentrationen anfangs 
orangerote Lösung entfärbte sich rasch nach dem Zusetzen. 

In der Literatur fällt auf, daß, verglichen mit Cl und J, dem nahe verwandten Br 


so wenig Aufmerksamkeit im speziellen geschenkt wurde, nicht einmal über Vor- 
kommen und Verbreitung ist man genügend unterrichtet. Nur im Rahmen der 
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lyotropen Reihen wurde es gemeinsam mit den anderen Halogenen oft geprüft. 
Sonst aber liegen nur spärliche Angaben über gelegentliche Stimulationen vor 
(Aso, 1904; VOELCKER u. a.), neuerdings setzt man es Nährlösungen zu (Haas und 
Reep, HoAGLAND; vgl. SCHROPP und SCHARRER 1933). 


15. Jod, J (Atomgewicht 126,92; Atomnummer 53). 
Kontr. IX VO VII VI V IV III II I 
Natriumjodid, NaJ (149,92). 27. 11.—4. 12. 1928. 


1,346 g 105,1 107,8 102,2 106,4 1019 1040 766 606 0 
+ 037 052 016 051 020 045 007 031 010 — 
Kaliumjodid, KJ (166,02). 31. 1.—7. 2. 1929. 
0,905¢ 99,1 969 942 95,7 958 960 894 734 0 
+ 024 038 031 028 025 043 044 043 053 _ 
Ammoniumjodid, NH,J (144,96). 29. 11.—6. 12. 1928. 

1,648 g 102,1 1011 99,3 1022 97,8 924 689 584 0 

+ 015 013 007 015 017 040 060 019 033 — 
Natriumjodat, NaJO, (197,92). 12.—19. 12. 1928. 

1,647g 100,6 99,8 920 999 834 Spur 0 0 0 
Kaliumjodat, KJO, (214,02). 11.—18. 12. 1928. 

1,410g 100,1 1013 1008 1035 86,0 Spur 0 0 0 
Kaliumperjodat, KJO, (230,02). 22.—29. 3. 1929. 

0,9825 10,6 982 99,2 96,0 90,2 Spur Spur 0 0 


Jodide übereinstimmend: III wenig Kd., II schneeweiBes Mz. — Jodate: 
durchweg normal und reichlich sporulierend. — Perjodat: ebenso. — Jodwasser: 
VI 107,5; V 98,5; IV 96,0; III 64,8, nicht mehr ganz gelöst; II 0, Bds.; Kd. durchweg 
normal. 


Die stärkere Giftwirkung von J gegenüber Br und Cl ist unverkennbar, 
sowohl bei den Jodiden als auch bei den Jodaten, hier sogar die toxische 
Grenzkonzentration ClO,> BrO,> JO, jeweils um zwei Zehnerpotenzen 
verschoben. Nicht ganz klar ist die Abstufung Jodat-Perjodat (von dem 
nur das K-Salz geprüft wurde); anscheinend ist der Unterschied gering, 
allenfalls Perjodat etwas weniger giftig (Parallele zu Perchlorat ?). Zweifel- 
los geringere Giftwirkung hat Jod in elementarer Form (Jodwasser), 
das sich zwischen Jodid und Jodat einreiht. Diese Reihe Jodid » elemen- 
tares Jod > Perjodat, Jodat stimmt bestens zu Befunden von SCHARRER 
und CLAUS an Hefe, während an Keimpflanzen (SCHARRER und SCHROPP, 
1931) gerade die umgekehrte Wirkungsfolge (Perjodat am wenigsten 
giftig, Jodid am giftigsten) erhalten wurde. 

Die intensive Beschäftigung mit der Physiologie des Jods in den vergangenen 
Jahren (FELLENBERG 1926; SCHARRER 1928) hat, ausgehend von der Notwendigkeit 
für die normale Funktion der Schilddrüse, eine Fülle wichtiger Befunde auf 
pflanzen-, tier- und h physiologisch Gebiet erbracht, ohne jedoch tiefere 
Einblicke in die Biochemie dieses Elements zu vermitteln. Auch seine Unentbehrlich- 
keit für Pflanzen (nach SToKkLAsA besonders für Halophyten) darf nach wie vor 
bezweifelt werden, obwohl es für Wasserkulturen empfohlen wird (MAZÉ, STOKLASA, 
Haas und REED). 
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Zusammenjassend passen die Ergebnisse mit den Halogenen bestens 
zu den früheren Beobachtungen an Keimpflanzen. Wieder erweist sich F 
am giftigsten. J folgt in einigem Abstand, ist aber zweifellos giftiger als 
Cl oder Br. Diese beiden sind am wenigsten giftig, ein Unterschied hin- 
sichtlich Toxizitätsgrenzen läßt sich innerhalb der geprüften Konzentra- 
tionen (bis einschließlich m/l) nicht treffen. Mit beiden wurde auf der 
höchsten angewandten Konzentration (m/l) in einzelnen Fällen geringe 
Förderung des Wachstums beobachtet; stärker mit NaCl und NH,CI 
(verglichen mit NaBr und NH,Br), dagegen stärker mit KBr (verglichen 
mit KCl). Jedenfalls stehen die beiden Elemente einander auch physio- 
logisch außerordentlich nahe, was im Hinblick auf die besonders geringe 
Differenz ihrer Ionenradien beachtlich ist. — Ungleich schärfer als 
bei den Halogeniden kommt der Abfall Chlorat > Bromat > Jodat heraus, 
die Toxizitätsgrenze verschiebt sich von einem zum anderen um etwa 
zwei Zehnerpotenzen. Diese Abstufung kann natürlich mit der oben- 
genannten Reihenfolge der Atomionen nicht unmittelbar in Beziehung 
gebracht werden (und noch weniger mit deren Ionenradien), geht aber 
in gleichem Sinn. Hier ist noch auf die Ionenbeweglichkeit (Wanderungs- 
geschwindigkeit der Ionen!) hinzuweisen, mit deren Abnahme bei den 
Sauerstoff- und Persauerstoffsäuren die Giftigkeit zunehmen würde, 
nicht dagegen bei den Halogeniden, wo diese Beziehung nur bei F zutrifft. 
Chlorwasser unterdrückt das Wachstum in geringeren Konzentrationen 
als Brom- oder Jodwasser. Wie schon KROENIG und PAUL die Desin- 
fektionswirkung von Chlor, Brom und Jod in elementarer Form mit 
steigendem Atomgewicht abnehmend fanden. 


Reihe IIb) Zink, Kadmium, Quecksilber. 

Eine besondere Reinigung der Nährlösung, etwa durch Erhitzen mit 
Kalk im Autoklaven oder durch Absorption mit Tierkohle, wurde nicht 
vorgenommen; ferner reagierte die Nährlösung, entsprechend dem an- 
gewandten primären Phosphat, schwach sauer. Schwermetallspuren 
(obwohl im verwendeten destillierten Wasser gerade Zn nicht nachzu- 
weisen war, doch gibt Jenaer Glas solches ab) waren also wohl vor- 
handen und derart kommt die Unentbehrlichkeit von Zn nicht zum 
Vorschein, wie sie schon von RAULIN, BERTRAND, JAVILLIER (dagegen 
LEPIERRE, 1913; Courın, 1913; MoLLıArD, 1929, die für Ersetzbarkeit 
eintraten) behauptet und neuerdings von STEINBERG, BORTELS, ROBERG, 
Merz dargetan wurde. Stimulation ist durchweg, bei allen geprüften 
Salzen, erkennbar; in erheblichem Ausmaß (2!/,—3fache der Kontrolle) 
und in weitem Bereich (etwa VII—IV ; Optimum bei V, etwa 0,05—10 mg- % 
Zn), während bei den meisten anderen stimulierenden Elementen die 
wirksamen Konzentrationen viel enger begrenzt sind. Unverkennbar 

1 Nach Lanport-BöRNSTEIN 1927, II, 1104: CIO, 55,0, BrO, 46, JO, 33,9; 
ClO, 64, JO, 48; F 46,6, Cl 65,5, Br 67,0, J 66,5. 
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16. Zink, Zn (Atomgewicht 65,38; Atomnummer 30). 
Kontr. X VII VII VI V IV III II I 
Zinkchlorid, ZnCl, (136,30). 17.—24. 7. 1928. 
0,910g 105,2 104,4 1430 1592 229,6 206,4 Spur 0 0 
+ 015 014 104 033 092 036 064 _ — — 


Zinknitrat, Zn(NO,),-5aq (279,48, wasserfrei 189,40). 19.—26. 6. 1928. 
0,874g 102,3 109,9 163,9 198,1 208.6 204,3 Spur 0 0 
+ 028 003 038 034 058 124 108 — — — 
Zinksulfat, ZnSO,-7aq (287,56, wasserfrei 161,45). 9.—16. 8. 1928. 
0,770 g 106,8 110,5 130,4 200,0 291,3 215,3 160 0 0 
+029 019 063 057 168 158 123 030 _ _ 

Chlorid: VI wenig Kd.; ab V schneeweißes Mz., keine Sporen. — Nitrat: VII 
vereinzelt Kd.; ab VI stark gefaltete Pilzdecken, keine Sporen. — Sulfat: VII wenig 
Kd., Spf. schwarz; VI vereinzelt braune Kd.; ab V schneeweißes Mz., keine Sporen. 
— Azetat: VIII 109,5; VII 162,7, wenig Kd., Spf. braun; VI 192,0, von hier ab 
schneeweißes Mz., keine Sporen; V 203,2; IV 198,1; III 114,3; II 0. — Karbonat: 
VIII 108,3; VII 128,2, wenig braune Sporen; VI 249,2, von hier ab schneeweißes 
Mz.; V 250,0; IV 238,3; III 132,6, etwas Bds.; II 124,3, Bds. 

Anfangs- und (End-) p,: 10 mg Zn als Chlorid, Nitrat, Sulfat, Azetat, Karbonat 
resp. 4,5 4,4 4,4 4,9 4,7; 50 mg resp. 3,%1,8) 3,8(1,9) 3,9(2,0) 4,3(1,5) 5,3(1,6); 
250 mg resp. 3,4 3,2 3,4 4,4 6,2. Der End-py infolge des starken Wachstums 1,5 
bis 1,6, Kontrolle dagegen 2,4. 


war die bekannte Hemmung der Konidienentwicklung. Doch gehen 
auch hier, wie bei anderen Elementen, Wachstumssteigerung und Unter- 
drückung der Sporenbildung nicht durchaus parallel, vgl. die angefügten 
Notizen. Dasselbe wiederholte sich in einem enger gestaffelten Versuch 
(vgl. untenstehende Zahlen). Daß erst überoptimale Mengen die Sporen- 
bildung unterdrücken (Merz), wird allerdings auch daraus nicht ersicht- 
lich, denn die im Wachstum am stärksten geförderten Kulturen — wenn 


0,008 0,016 0,08 0,4 2 10 50 250 


Chlorid . . . . 113 177 166 200 210 233 178 0 
D. sn & 5 129 192 193 206 233 241 180 0 
Sulfat... .. 113 186 189 276 227 239 141 0 
Karbonat . . . 125 178 180 198 222 242 197 0 
Azetat . . . . 114 178 190 204 220 245 242 0 


Kontrolle 1,279 g. 18.—25. 3. 1930. 


0,003 dicht besetzt mit schwarzen Kd.; 0,016 viel braune Sporen; ab 0,08 
schneeweißes Mz., keine Sp. 


man dieses Kriterium als ‚Optimum‘ gelten läßt und Hemmung der 
Konidienbildung nicht bereits als pathologisch anspricht — waren über- 
all steril. Bezüglich des Ausmaßes der Stimulation stimmen die Zahlen 
mit den Hauptreihen nicht sehr schön überein; die Schwankungen sind 
ziemlich groß, man beachte auch die ungewöhnlich großen mittleren 
Fehler (Azetat und Karbonat ebenso). — Merkwürdig war das Ergebnis 
einer Versuchsreihe mit Kalk (je Kélbchen 2 g CaCO,, dadurch Anfangs-p,, 








Wirkung der Elemente nach Wachst v hen mit Aspergillus niger. 203 





etwa 6,2, End-p,, nicht unter 5), in der Steigerungen bis 600% erzielt 
wurden, allerdings bei einer Kontrolle von nur 0,52 g; mit Säure (einheit- 
lich auf p,, 2,5 gebracht) ergab sich keine Veränderung gegenüber den 
normalen Reihen ohne Zusatz. Solche Ergänzungen wurden auch bei 
anderen Elementen, oft mit überraschendem Erfolg, angestellt. Da es 
sich vorerst um noch nicht durchgearbeitete Stichproben handelt, sei 
nicht weiter darauf eingegangen. 


In der außerordentlich umfangreichen Literatur über Zn (vgl. BRENCHLEY) 
nimmt Aspergillus einen bevorzugten Platz ein, ausnahmslos verbunden mit der 
Feststellung stimulierender Effekte. Nicht nur die Myzelentwicklung wird gefördert 
(außer den bereits Genannten noch RICHARDS, KANTER, ARCICHOWSKLJ, 1907, u. a.), 
auch die Atmung wird gesteigert (PFEFFER, RicHARDs, BUROMSKY, BUTKEWITSCH 
und ORLow) und der ökonomische Koeffizient erhöht (Kosınsky, BuTKEwrrscH 
und ORLOW, JAVILLIER, BORTELS). Der Zeitfaktor spielt eine große Rolle (A. RicHTER), 
doch ist es wohl nicht richtig, in der Wirkung von Zn nur eine zeitliche Beschleunigung 
des Wachstums zu sehen. Autolyse, kenntlich an der Bräunung der Nährlösung, 
wird nach Merz beschleunigt. Die. Zusammensetzung ung des Nährbodens hat große 
Bedeutung (PRINGSHEIM, NIETHAMMER), die Wachstumsförderung ist am größten, 
wenn alle Nährstoffe in optimalen Mengen vorhanden sind; auf Pepton hatte 
Ricuarps (ebenso BUTKEWITSCH) keine Wirkung gesehen. Daß die Wirkung von 
Zn durch Mn noch gesteigert werden kann, hatten schon BERTRAND und JAVILLIER 
beobachtet; neuerdings wieder (Mn und Cu) MCHARGUE und CALFEE. Die letzt- 
genannten beschreiben auch Veränderungen in der stofflichen Z un 
(niedrigerer N-Gehalt, höherer Fettgehalt), worüber noch eingehender Ponözs 
berichtet. — Bezüglich höherer Pflanzen sei auf BRENCHLEY verwiesen (vgl. auch 
SCHARRER und SCHROPP, 1934) und nur hervorgehoben, daß es mehrfach als unent- 
behrlich bezeichnet (JAVILLIER, 1908; SoMMER, 1926, 1928; Haas und REED) wurde 
und in Nährläsungen empfohlen wird (MAZÉ, Hoactanp, Haas und REED; vgl. 
SCHROPP und SCHARRER). 








17. Kadmium, Cd (Atomgewicht 112,4; Atomnummer 48). 
Kontr. IX VIII VII VI V IV III II I 
Kadmiumchlorid, CdCl,-2aq (219,4, wasserfrei 183,3). 11.—17. 8. 1928. 


1381¢ 986 104,3 138,7 206,0 19,9 0 0 0 — 
+ 036 031 048 002 082 005 u — — + 
Kadiumnitrat, Cd(NO,),-4aq (308,5, wasserfrei 236,4). 16.—23. 8. 1928. 
1,262g 106,2 105,3 127,3 147,1 Spur 0 0 0 — 
+ 024 031 011 040 004 — — —_ — T7 
Kadmiumsulfat, CdSO,-®/,aq (256,5, wasserfrei 208,5). 31. 7.—7. 8. 1928. 
0,852g 99,3 102,8 126,4 192,1 Spur 0 0 0 — 
+ 010 034 028 009 020 ate — — — a 


Chlorid: VII viele hellgelbe Sporen; VI Mz. gelblich, keine Sporen. — Nitrat: 
VII Kd. etwas spärlicher, braun; VI keine Sporen. — Sulfat: VII sehr stark gefaltete 
Pilzdecken, unterseits gelblich, Kd. zahlreich, Spf. gelblich; VI gelbliche Mz. stücke, 
keine Sporen. — Azetat: VII 102,8, VI 116,0, V 19,3, IV 0. — Karbonat: VII 105,6; 
VII 130,9, wenig hellbraune Sporen; VI 203,2, gelbliches Mz., keine Sporen; V 20,6; 
IV 0, Bds. 


Anfangs-p,: ohne nennenswerte Veränderung gegen Kontrolle, da sehr geringe 
Salzmengen; auch End-p normal (2,0—1,8). 
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Die Versuche zeigen eindeutig, daß Cd wesentlich giftiger ist als Zn, 
es kommt (bis auf etwa eine Zehnerpotenz) an Hg heran. Andererseits, 
und im Gegensatz zu Hg, stimuliert es aber bei gleichzeitiger Hemmung 
der Konidienbildung, was wiederum an Zn erinnert, im Ausmaß und 
wirksamen Bereich jedoch hinter diesem zurückbleibend. Ein Versuch 
mit enger gestaffelten Konzentrationen bestätigte dieses Ergebnis der 


0,001 0,003 0,01 0,03 0,1 0,3 1 3 
Chlorid . . 100 120 124 140 166 155 23 0 
Nitrat . . . 103 117 137 140 171 150 24 0 
Sulfat . . . 100 116 126 138 163 147 26 0 
Karbonat . 108 131 132 152 169 164 Spur 0 
Azetat . . 105 114 130 135 161 148 26 0 


Kontrolle 1,732 g. 5.—13. 6. 1930. 


Hauptreihen, wobei nur das Ausmaß der Stimulation mit Chlorid und 
Sulfat geringer, mit Nitrat und Azetat verstärkt ausfiel. Zu bemerken 
ist noch die gelbliche Färbung von Myzel und Lösung, wie sie nur selten, 
etwa bei Rb und Cs, bei Zn aber nicht, beobachtet wurde. — Die Mittel- 
stellung von Cd zwischen Zn und Hg ist in Analogie zu Ca ) Sr) Ba beacht- 
lich. Sie wird bei anderer Gelegenheit an Hand der vorliegenden Literatur 
noch zu erörtern sein. Wenn auch Cd für sich kaum näher studiert worden 
ist (bei Aspergillus kann es nach LEPIERRE das Zn ersetzen, nach JAVILLIER 
nicht), so liegen doch eine Reihe von Untersuchungen im Verein mit 
anderen Elementen vor, aus denen dieselbe Abstufung, wie hier be- 
schrieben, also Zn) Cd) Hg, hervorgeht (Tatts: Penicillium, ebenso 
BoEsEKEN und WATERMANN, auch PULsT; CLARK: Sporenkeimung von 
Schimmelpilzen; BURSTROEM: Keimung von T'illetia-Sporen; BOKORNY, 
1912: Hefe ; RicHeT : Milchsäuregärung ; Kiss: Hefegärung und Hämolyse ; 
LuMI&RE und CHEVROTIER: Tuberkelbazillen; Horcakıss: Bact. coli; 
MATHEws: Funduluseier; McGuigan: Malzdiastase; SCARTH: Chloro- 
plastenkontraktion bei Spirogyra; Courtn, 1901: Keimpflanzen; ebenso 
PLATE u. a.). Umfangreiche Wasser- und Sanckulturen aus neuester Zeit 
von SCHARRER und SCHROPP mit verschiedenen Kulturpflanzen führen 
zu dem Schluß, daß ‚bei gleichen Konzentrationen das Kadmiumion 
bedeutend giftiger als das Zinkion wirkt‘. 


18. Queeksilber, Hg (Atomgewicht 200,6; Atomnummer 80). 
Kontr. IX VII VII VI V IV III II I 
Merkurichlorid (Sublimat), HgCl, (271,5). 3.—10. 10. 1928. 


1,602g 1013 99,3 97,5 700 0 0 0 _ _ 
Merkurinitrat, Hg(NO,), (324,6). 31. 1.—7. 2. 1930. 
1,389g 989 983 922 573 0 0 + ~~ us 


Merkurisulfat, HgSO, (296,7). 25. 10.—1. 11. 1928. 
2,502g 105,4 103,7 103,5 79,4 0 0 — _ — 
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Kot. IX VIII VI VI v IV m ı I 
Merkuriazetat, (CH,COO),Hg (318,6). 26. 10.—2. 11. 1928. 
1,150g 103,0 924 942 835 0 0 de pi om 


Merkurochlorid (Kalomel), Hg,Cl, (472,1). 21.—28. 10. 1928. 
0,848 g 102,7 103,3 100,2 110,0 100,6 86,0 486 _ — 


Merkuronitrat, Hg,(NO,),-iaq (543,2). 26. 10.—2. 11. 1928. 


1150g 98 93 924 79,8 0 0 7 == = 
Merkurosulfat, Hg,SO, (497,3). 25. 10.—1. 11. 1928. 
2,502 g 104,5 106,2 102,1 80,4 0 0 — = = 


Merkuroazetat, (CH,COO),Hg, (519,2). 16.—23. 1. 1929. 
0,950 g 99,3 100,6 97,7 107,0 104,0 Spur 0 — -- 

Sublimat: VI Spf. hellbraun, doch reichlich Kd. — Nitrat (i): VI ebenso. — 
Sulfat (i): VI ebenso. — Azetat (i): durchweg normal. — Kalomel: von IV ab fast 
weißes Mz., wenig braune Sporen. — Nitrat (0): VI wenig Kd., Spf. hellbraun. — 
Sulfat (0): VI ebenso. — Azetat (o): durchweg normal. 

Die starke Giftwirkung von Hg war nicht anders zu erwarten, sie wird 
aber von Ag noch übertroffen. Die geprüften Salze verhalten sich recht 
einheitlich. Nur Kalomel (daher auch hydrarg. chlor. ,,mite“) macht 
eine Ausnahme und wirkt viel weniger giftig, wohl wegen seiner Schwer- 
löslichkeit (0,0002 g-% gegen Sublimat 6,9g-%); sonst fällt nur noch 
Merkuroazetat durch geringere Giftwirkung auf. Abgesehen von dem 
sehr verschiedenen Hydrolysegrad lassen sich diese Versuche im Sinn von 
Wirkungen verschiedener Wertigkeiten eines Elements schon deshalb 
nicht deuten, weil sowohl Merkuri- als auch Merkuro-Verbindungen 
nicht etwa Hg'- bzw. Hg‘-Ionen bilden, sondern beide vom zweiwertigen 
Quecksilber abzuleiten sind, bei dem nur die Bindungsart verschieden 


0,03 6,1 0,3 1 3 10 30 100 
Sublimat . 98 103 86 Spur 0 0 0 0 
Kalomel . 96 116 123 119 107 86 75 52 
Kontrolle 0,758 g. 27. 3.—3. 4. 1930. 
i-Nitrat. . 90 82 90 54 0 0 0 0 
o-Nitrat. . 103 108 102 96 Spur Spur 0 0 
Kontrolle 1,77 g. 16.—23. 4. 1930. 
i-Sulfat . . 95 104 112 93 0 0 0 0 
o-Sulfat. . 93 105 100 99 0 0 0 0 
Kontrolle 1,129 g. 11.—18. 4. 1930. 
i-Azetat. . 95 97 95 64 Spur 0 0 0 
o-Azetat . 97 100 104 98 89 71 0 0 


Kontrolle 1,149 g. 18.—25. 4. 1930. 

Kalomel ab 10 wenig braune Kd., 100 fast steril; Sublimat und Sulfate durchweg 
normal, viele braune Kd.; Nitrate ab 0,3, Azetate ab 3 weniger Kd. Anfangs-p,: 
Sublimat 0,1 mg 4,3; 1 mg 3,9; 10 mg 2,5; 100 mg 2,3; Kalomel durchweg wie 
Kontrolle 4,4—4,2, andere Salze nicht gemessen. 
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ist (Hg = bzw. —Hg—Hg—). Enger gestaffelte Versuche bestätigten 
das Verhalten der geprüften Salze. Hierbei wiederholte sich auch, daß 
Kalomel, obwohl schon bei etwa VI bzw. 0,3 als gesättigte Lösung vor- 
liegend, in höheren Konzentrationen Wachstum und Konidienbildung 
noch weiterhin hemmte; ferner wurde, noch deutlicher als in der Haupt- 
reihe, schwache Stimulation erkennbar, wovon bei allen anderen Hg-Salzen 
nichts zu sehen war. In den Zahlen für Anfangs-p,, drückt sich die starke 
Hydrolyse des Sublimats aus, ein Moment, das noch an vielen anderen 
Stellen zu erwähnen sein wird. 


Abgesehen von dem Einfluß der infolge Salzhydrolyse veränderten Wasserstoff- 
ionenkonzentration (H- und OH-Ionen), erhebt sich damit die Frage, ob Ionen 
oder Moleküle giftiger sind. Soweit sich aus experimentellen Befunden (gerade mit 
Edelmetallsalzen wie Hg, Ag) schließen läßt, scheint die Giftwirkung mit zu- 
nehmendem Dissoziationsgrad zu steigen, es wären also Ionen giftiger. So findet 
Dresser für Hefe das unter den geprüften Hg-Salzen am schwächsten dissoziierte 
Kalium- Quecksilber-Thiosulfat auch am wenigsten giftig. Nach Kroznie und Pav. 
nehmen bei Milzbrandbazillen in der Reihe Merkuri-Chlorid, Bromid, Zyanid von links 
nach rechts sowohl Leitfähigkeit als auch Giftwirkung ab. Ebenso erklären sie 
die mildernde Wirkung von NaCl auf Sublimat durch Zurückdrängung der Disso- 
ziation. ZERNER und HAMBURGER jedoch denken bei demselben Effekt (die Gift- 
wirkung von AgCl für Hefe nimmt bei Kochsalz-, von AgNO, bei Nitratzusatz ab) 
an verminderte Löslichkeit. LEITNER macht für die sog. Salzhemmung der oligo- 
dynamischen Metallwirkung die elektrostatische Ladung der Bakterien bzw. Blockie- 
rung durch wenig giftige Ionen verantwortlich. ArcıcHowskıs (1913) gibt an, daß 
die Schädigung der Samenkeimung durch Silbernitrat (auch Schwefelsäure und 
Formalin) nicht nur in verdünnten, sondern auch in hochkonzentrierten (!) Lösurigen 
geringer ist, infolge Abnahme der Dissoziation; die Keimprozente, bei etwa n/l 

am niedrigsten, steigen nach beiden Seiten an. Ob es mit La Franca notwendig 
ist, für die Abnahme der Giftwirkung von Hg, Cu- und Ag-Salzen auf Para- 
maecien und Typhusbazillen bei Zusatz von Eiweiß (Serumalbumin) noch die 
Herabsetzung der elektr. Dissoziation verantwortlich zu machen, bleibe dahin- 
gestellt; Adsorption allein dürfte wohlgenügen. Die leichte Adsorption von Edel- und 
re an Kolloide, und somit auch an die Zellkolloide (vgl. LUNDEGARDE, 

S. 315), sowie die dadurch bedingte Anreicherung sind ja auch der Grund, warum 
noch sehr verdünnte Lösungen wirksam sind. "Wie Moleküle sind wohl auch Kom- 
plexionen weniger giftig, so daß bei Eintritt von Metallen in organische Bindung 
die Intensität ihrer Wirkung ganz wesentlich gemildert wird; derart findet auch 
Macut anorganische Hg-Salze für Lupinenkeimlinge ungleich giftiger als organische 
Quecksilberverbindungen. Schließlich sind noch kolloide Lösungen zu erwähnen, 
bei denen z. B. WEDEKIND und Bruc# (Kalomel, Fluorkalzium) die an Aspergillus 
beobachtete Wachstumshemmung lediglich dem ionisierten Anteil zuschreiben, 
während Cotas die hemmende Wirkung von kolloidem Silber und Quecksilber 
auf den kolloiden Zustand zurückführt. 


Diese wenigen Beispiele sollten nur Gelegenheit geben, einige wichtige Momente 
samt deren Deutungsmöglichkeit zur Sprache zu bringen. Auf die große Zahl 
weiterer einschlägiger Fälle einzugehen, zumal aus der pharmakologischen Literatur 
(wo im Hinblick auf Chemotherapie und Desinfektion besonderes Interesse an 
solchen Fragen besteht), verbietet der verfügbare Raum, auch nehmen die Ver- 
suche nicht unmittelbar Bezug darauf. Wenigstens andeutungsweise werden solche 
Fragen noch öfter gestreift werden müssen, da selbstverständlich Momente wie 
Dissoziationsgrad, Salzhydrolyse, Komplexionen, kolloide Lösungen usw. auch 
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bei rein pflanzenphysiologischen Studien grundlegende Bedeutung haben und 
nicht übersehen werden dürfen, mögen ihrer präzisen Erfassung im einzelnen Fall 
auch erhebliche Schwierigkeiten entgegenstehen. Auf zellphysiologischem Gebiet 
liegen Beziehungen zu Permeabilitätsfragen, zur Aufnahme und Speicherung von 
Salzen in der Zelle nahe, wobei in diesem Zusammenhang, anknüpfend an Disso- 
ziationsgrad und hydrolytische Spaltung, darauf hinzuweisen ist, daß bei pflanz- 
lichen und tierischen Objekten übereinstimmend Moleküle rascher durch das Plasma 
in den Zellsaft eintreten als Ionen. 


Zusammenfassend ergibt sich für diese Gruppe die im einzelnen be- 
sprochene Abstufung Zn>Cd)Hg: Zn wohl unentbehrlich, jedenfalls 
kräftig stimulierend ; Hg im vorliegenden Fall nur giftig, und zwar schon 
in sehr geringen Mengen, Cd hält zwischen beiden die Mitte, sich bezüg- 
lich Giftigkeit eher Hg, bezüglich Stimulation eher Zn nähernd. In Ana- 
logie zu Ca) Sr) Ba ist dieses Verhalten der beigeordneten Nebenreihe 
jedenfalls recht beachtlich. Nur muß im Hinblick auf Atomstruktur 
bemerkt werden, daß es sich nicht mehr um edelgasähnliche Ionen 
handelt. Diese sind mit den Alkalien, Erdalkalien und Halogenen für 
physiologische Zwecke praktisch erschöpft. Andere Gruppen wie 7”, 
Al”, Se”, Y', Le oder C°”, Si, Ti, Ze", Hf”, Th oder 
0”, 8”, Se”, Te” usw. (vgl. RABINOWITSCH und THIL0, 8. 267/68) lassen 
sich im physiologischen Versuch nur mehr teilweise realisieren, auch stehen 
kaum mehr gleichartige und somit vergleichbare Verbindungen in bezug 
auf Bindungsart, Wertigkeit, Ionisation usw. zur Verfügung. Dasselbe 
gilt (z. B. gleich im folgenden) für die Elemente mit nichtedelgasähnlicher 
Atomstruktur. Auf Momente, wie in diesem Abschnitt angedeutet, kann 
nicht jedesmal eingegangen werden, kurze Hinweise müssen genügen. 
So viel ist sicher, daß eine klare Erfassung von Zonen-Wirkungen an vielen 
Stellen kaum noch möglich erscheint, so daß eine Bezugnahme auf 
homologe Ionenreihen, anknüpfend an die früheren Untersuchungen, 
nur mehr beschränkt und mit Vorbehalt statthaft ist. 


Reihe Ib: Kupfer, Silber, Gold. 

Verglichen mit höheren Pflanzen, ist die Giftwirkung von Cu auf 
Aspergillus relativ gering, sie bleibt jedenfalls beträchtlich hinter der von 
Ag zurück. Diese Abstufung Cu) Ag verdient in Analogie zu Zn)Cd 
oder auch K) Rb bzw. Ca) Sr Beachtung; nur ist zu bemerken, daß es 


19. Kupfer, Cu (Atomgewicht 63,57; Atomnummer 29). 
Kontr. IX VIII VII VI V IV II II I 
Kupferchlorid, CuCl,-2aq (170,52, wasserfrei 134,49). 29. 10.—5. 11. 1928. 
1,045g 9,8 102,5 9,9 105,2 1014 63,4 0 — — 
+028 028 017 022 020 011 024 — — — 
Kupfernitrat, Cu(NO,),-3aq (241,63, wasserfrei 187,58). 8.—15. 4. 1929. 


0,912g 95,3 103,7 98,6 104,8 98,1 50,9 0 — > 
+036 022 033 024 025 042 002 — — rr 
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Kontr. IX VII vu VI V IV Ill II I 
Kupfersulfat, CuSO,-5aq (249,72, wasserfrei 159,64). 27. 9.—4. 10. 1928. 
2,090g 100,8 104,3 104,9 102,8 100,4 41,4 0 0 — 


+ 065 071 045 066 146 089 061 _ — — 
Chlorid: IV Kd. etwas spärlicher, Spf. durchweg tiefschwarz. — Nitrat: ebenso. 
— Sulfat: V wenig, IV gar keine Sporen; Spf. VIII, IX braun, sonst tiefschwarz. — 
Azetat: VI 100,7; V 93,8; IV 88,9; III Spur; Spf. durchweg tiefschwarz. — Karbonat: 
VI 103,6; V 108,1; IV 136,9, wenig Kd.; III 151,7, Bds., Kd. sehr vereinzelt; 
II 198,4, dicker Bds., sehr vereinzelt Kd., doch durchweg schwarz. 
Anfangs-p,,: 1 mg Cu als Chlorid, Nitrat, Sulfat, Karbonat resp. 4,2 4,1 4,2 4,4; 
10 mg resp. 4,1 4,0 4,1 4,7; 100 mg resp. 3,7 3,7 3,8 4,8; Kontrolle 4,1—4,2. 


sich um zweiwertiges Cu” und einwertiges Ag handelt, die leicht oxy- 
dablen Kuprosalze sind unter biologischen Bedingungen kaum realisierbar. 
Ein enger gestaffelter Versuch bestätigte das einheitliche Verhalten 
der verschiedenen Salze ; nur Karbonat ließ wieder Stimulation erkennen, 
allerdings geringer als in der Hauptreihe. Dieses Verhalten des Karbonats, 


0,3 1 3 10 30 100 
GR en an hs 105 9 85 Spur 0 0 
DUE RT 97 94 84 Spur 0 0 
a FF Sr, der LE N, 105 98 87 Spur 0 0 
a ee ae ze 107 94 97 95 110 131 


Kontrolle 1,062 g. 28. 3.—4. 4. 1930. 


Spf. durchweg tiefschwarz, nur Karbonat 30—100 fast keine Kd., stark ge- 
faltetes Mz. 


auffallend überdies durch die Hemmung der Konidienbildung auf 
höheren Konzentrationen (vgl. Notizen), wird noch besonders zu prüfen 
sein; um so mehr, als weitere Reihen aller Salze gemeinsam, mit CaCO, 
(2 g je Kölbchen) und mit Säure (anfangs auf px 2,5 gebracht), von der 
Norm recht abweichende Wachstumsverhältnisse erbrachten, z.B.: 
auf 100 mg-% Cu noch gutes Wachstum, obwohl die Lösungen, auch mit 
* Kalkzusatz, blaugrün waren; bei Säurezusatz schneeweiße Pilzdecken 
auf höheren Konzentrationen usw. 


Daß Cu giftiger ist als Ag, hatte schon RAULIN bemerkt (AgNO, 1:1, 600000, 
CuSO, erst 1: 240). Nur Giftwirkung geben weiterhin an A. RICHTER, PuLst, 
Kanter, IWANOFF, NIETHAMMER u. &., WATERM:NN überdies Beeinträchtigung der 
Konidienbildung ; ebanso MAITRE, der übrigens Aspergillus, wenn er gut erwährt wird, 
recht widerstandsfähig gegen CuSO, findet. Penicillium soll in 5—10% CuSO,, sogar 
in konzentrierten Lösungen noch wachsen (Dugois, TRABUT, DE SEYNES, ZETTNOW). 
Stimulationen bei Aspergillus beobachten GÜNTHER, Ono, HATTORI, neuerdings 
McHAaRGUE und CALFEE, nach LEPIERRE kann es Zn ersetzen. Verminderte Trocken- 
substanzproduktion bei Fehlen von Cu stellen BORTELS und ROBERG (1928) fest 
und halten es mindestens zur Bildung des schwarzen Sporenfarbstoffes für nötig; 
WoLrr und EMMERIE, denen sich auch SCHWARTZ anschließt, ist es dann gelungen, 
dieCu-Spuren in der Nährlösung so weit herunterzudrücken, daß seine Unentbehrlich- 
keit klar wird: für das Wachstum sind minimal etwa 0,08 y-%, für die normale Ent- 
wicklung schwarzer Sporen 10 y-% notwendig. Nach Merz, der gleichfalls für die 
Lebensnotwendigkeit von Cu eintritt, macht sich der Einfluß weniger in der Sporen- 
farbe als vielmehrin der Sporenzahl bemerkbar. — Da die Nährlösung nicht besonders 
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gereinigt wurde, sagen die vorliegenden Versuche iiber diese nur mit subtilster 
Methodik zu entscheidenden Fragen nach Unentbehrlichkeit nichts aus; es fiel nur 
auf und paßt gut zu seiner Bedeutung für den Sporenfarbstoff, daß in allen Cu- 
Versuchen die Konidien intensiv tiefschwarz waren, wovon ja auch Aspergillus niger 
seinen Namen hat, während sonst nur selten ein reines Schwarz beobachtet wurde, 
meist spielte die Farbe merkbar ins Bräunliche (braunschwarz, schwarzbraun, bis 
holzbraune Tönungen). 

Auch für höhere Pflanzen, bezüglich deren im übrigen auf BRENCHLEY, 
ferner SCHARRER und SCHROPP (19338) verwiesen sei, wird Cu von manchen Autoren 
(QUARTAROLI, FLEURENT und Levi, SOMMER, MCHARGUE, Lipman und MACKINEY ; 
für Hefe ELveusem!) als notwendig bezeichnet und neuerdings in Nährlösungen 
zugesetzt (A-Z-Lösung von HOo4AGLAND, vgl. SCHROPP und SCHARRER). Das ist 
um so erstaunlicher, als gerade bei Cu die „oligodynamische‘‘ Metallwirkung 
(NAEGELI) entdeckt wurde; auf diese selbst und die umfangreiche Literatur 
darüber einzugehen, verbietet der verfügbare Raum. Jedenfalls hat sich Cu für 
höhere Pflanzen wiederholt als außerordentlich giftig erwiesen, noch 1:700000000 
(CouPIn, SKINNER) oder 250-107 (Masayasv) machte sich hemmend bemerkbar, 
andere Salze, wie Ca oder vollständige Nährlösung schwächen die Giftwirkung 
ab; die mehrfach behauptete stimulierende und ertragsteigernde Wirkung ist 
noch umstritten (vgl. neuerdings SCHARRER und Scaropr, 19338). Vermutungen, 
zum Teil durch Modellversuche gestützt, über die Funktion des Cu knüpfen 
an den Cu-Gehalt im Blute der Arthropoden und Crustaceen an — Hämo- 
zyanin — und legen die Auffassung nahe (BoRTELs, Cook, Locke und Mar), 
daß es ähnlich wie Fe als Sauerstoffüberträger und Oxydationskatalysator 
(WIELAND, WERTHEIMER) wirkt, hier setzen auch medizinische Erörterungen ein 
(Cu-Gehalt in der Milch, Quotient Zn/Cu in Tumoren und im gesunden Gewebe usw.). 
Die Heilung der sog. Urbarmachungskrankheit des Hafers durch Cu (Hupie und 
MEYER, BRANDENBURG, ferner JORGENSEN, TACKE, MEYER-BAHLBURG) muß vorerst 
wohl als Tatsache ohne nähere Begründung hingenommen werden. 


20. Silber, Ag (Atomgewicht 107,88; Atomnummer 47). 
Kontr. IX VIII vo VI V IV III IL I 
Silbernitrat, AgNO, (169,89). 25. 9.—2. 10. 1928. 
1,599g 95,0 94,4 72,3 0 _ — — _- _ 
Silbersulfat, Ag,SO, (311 83). 1.—8. 10. 1928. 
1,836g 104,3 102,5 85,5 0 — — — “= — 
Silberazetat, CH,COOAg (166,90). 1.—8. 10. 1928. 
1,788g 99,1 100,4 96,0 13,5 — — — = — 
Silberkarbonat, Ag,CO, (275,76). 16.—23. 1. 1929. 
0,950g 100,3 102,1 882 Spur 0 0 = — — 
Kd.-Bildung und Spf. durchweg normal. — Collargol (von HEYDEN, Radebeul- 
Dresden; enthält etwa 72% kolloides wasserlôsliches Ag, der Rest sind Schutz- 
kolloide, Eiweißabbauprodukte): IX 92,1; VIII 93,0; VII 94,1; VI 108,7; V 98,1, 
einige Krümel Bds.; IV Spur, einige Mz.-Stiickchen, etwas mehr Bds.; III 0, rot- 
brauner Bds. . 
Die Giftwirkung von Ag ist auBerordentlich stark; es erwies sich als 
eines der giftigsten Elemente, wenn nicht als giftigstes überhaupt, und 
übertrifft darin noch Hg oder andere Edelmetalle wie Au, Pd, Pt. Daß 


1 Vgl. Fortschr. Bot. 1, 178; 8, 115. 
Planta Bd. 23. 14 
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es giftiger ist als Cu, geht auch aus Befunden zahlreicher anderer Autoren 
an verschiedenen Objekten (RAULIN : Aspergillus; BOESEKEN und WATER- 
MANN: Penicillium; CLARK: Sporenkeimung von Schimmelpilzen; Kiss: 
Hefegärung ; EISENBERG : Bakterien ; LUMIÈRE und CHEVROTIER : Tuberkel- 
bazillen; KAHLENBERG und TRUE: Keimpflanzen; SCARTH: Spirogyra; 
Matuews: Funduluseier; McGuiaan: Malzdiastase ; CaLDWELL: Eiweiß- 
spaltung durch Bromelin; Ponp: enzymatische Spaltung von Äthyl- 
butyrat usw.). — Stimulation wie sie NIETHAMMER (1927) beschreibt 
(0,0001% AgNO, optimal) war nicht zu sehen; es wurde wohl auch immer 
nur giftig gefunden (RAULIN, Mostynsky, Copur, BERTRAND, JOUSSET, 
MAITRE), und zwar schon in sehr kleinen Mengen. Silbergefäße sind 
giftig und zur Kultur nicht geeignet (RAULIN, BoRNAND); Copur und 
Tuıry, TAMMANN und RIENÄCKER dagegen finden metallisches Silber 
wenig wirksam, die Azidität der Lösungen und dadurch bedingte Auf- 
lösung des Metalls ist wohl maßgebend. Es kann darauf wie auf die mehr- 
fach untersuchte physiologische Wirkung von Metallen nicht weiter ein- 
gegangen werden, so lehrreich manche Beobachtungen dabei auch hin- 
sichtlich vergleichsweiser Wirkungen sind. — AgCl blieb weg, da es sich 
(der bekannte „käsige‘‘ Niederschlag) in so kleinen Mengen nicht verteilen 
ließ; seine Löslichkeit ist wie die aller Ag-Salze, ausgenommen Nitrat, 
bekanntlich sehr gering (in Gramm-Prozenten: Chlorid 0,00015, Nitrat 
53,5, Sulfat 0,77, Karbonat 0,0032). Die ganz erheblich schwächere 
Wirkung von koll. Silber war zu erwarten, sie stimmt bestens damit 
überein, daß CLEMENT Collargol, Argyrol, Protargol weniger giftig findet; 
von dieser Eigenschaft koll. Metalle wird ja auch in der medizinisch- 
pharmazeutischen Technik vielfach Gebrauch gemacht. Wesentlich 
gemildert erscheint ferner die Giftwirkung, wenn z. B. Pepton zugesetzt 
wird. Untenstehende Zahlen veranschaulichen einen derartigen Effekt, 
der, wenn auch mit relativ großen Peptonmengen erzielt, doch ein- 
dringlich dartut, wie stark bei Anwesenheit absorbierender Substanzen 


0,003 0,01 0,03 0,1 0,3 1 3 10 
Normale Nährlösung mit 10% Zucker. 


lan: | 000. 5 re 106 102 95 77 0 0 0 0 
Bei ist ana; 400 101 102 96 62 0 0 0 0 
Karbonat . . . . . . 105 101 104 88 0 0 0 0 
Asetat ....... 104 109 88 72 44 0 0 0 
Kontrolle 1,251 g. Anfangs-py 4,3; End-px 2,1—2,2. 

Statt Zucker 10% Pepton als N- und C- Quelle. 

FN icy ana nitodaute 102 100 98 96 85 79 46 31 
SE sands Mecumie : 105 98 113 95 101 48 23 0 
Karbonat...... 108 98 97 95 91 87 42 26 
Azetat ....... 91 102 92 103 94 54 42 0 


Kontrolle 0,938 g. Anfangs-py 4,9; End-px 6,8—7,3. 


Beide Reihen parallel nebeneinander 10.—17. 4. 1930. In Pepton ab 3, zum Teil 
schon vorher, schneew. Mz., keine Kd. 
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die Toxizitatsgrenzen gerade von Edel- und Schwermetallen verschoben 
werden können (Gelatine-, Agar-Kulturen; Eiweiß, Pepton, Erde, schon 
Quarzsand oder Glaspulver machen sich bemerkbar: KANDA, TRUE und 
OGLEVEE, JENSEN, La Franca u.a.). Wenn im vorliegenden Fall die 
Kontrolle mit Pepton niedriger ausfiel als in der normalen Nährlösung, 
so liegt das wohl daran, daß es gleichzeitig auch als C- Quelle (ohne Zucker) 
gegeben wurde; nur als N-Quelle hat Pepton ausgezeichnete Wirkung, 
wenngleich Aspergillus nicht darauf angewiesen ist. Die Giftwirkung in 
der normalen Nährlösung war etwas geringer als in den Hauptreihen, 
wo etwa 107 g-Atome Ag hemmten und 10 kein oder fast kein Wachs- 
tum mehr gestatteten. Merkwürdig ist die Unterdrückung der Koni- 
dienbildung mit Pepton bei höheren Ag-Konzentrationen. 


21. Gold, Au (Atomgewicht 197,2; Atomnummer 79). 
Kontr. IX VII VII VI V IV III u I 
Goldchlorid, AuCl,* (303,6). 26. 1.—2. 2. 1929. 


0,973 g 101,1 96,0 1035 964 92,9 37,8 0 — — 
+035 026 020 022 116 .028 022 — _ — 


Kd.-Bildung durchweg normal, Spf. schwarzbraun. Aussehen der Lösungen 
am Ende des Versuchs: VI schwach, V stärker blauschwarz; IV im auffallenden 
Licht rotbraun, auf der Lösung dünne rotbraune Haut; III gelbbraun wie anfangs. 

Nach diesem einen Versuch würde Au erheblich weniger giftig sein 
als Ag und nur etwas giftiger als Cu; es wäre also, das Ergebnis dieser 
Gruppe zusammenfassend, zwischen Cu und Ag zu stellen, eher jenem 
genähert. Nun liegt es aber im Goldchlorid in dreiwertiger Form vor und 
überdies als Komplexion. Einwertige Goldionen im vorliegenden Rahmen 
zu realisieren, erscheint aussichtslos, so daß die Frage unentschieden 
bleiben muß, wie sich Au’ benimmt, und ob eine Abstufung Cu’ > Ag’ > Au 
zutrifft, wie man parallel zu K)Rb)Cs (in Analogie zu Zn, Cd, Hg: 
Erdalkalien) vermuten könnte. Angaben in der Literatur, soweit die 
drei Elemente (meist als Kupfersulfat, Silbernitrat, Goldchlorid) neben- 
einander geprüft wurden, stimmen mit der hier gefundenen Reihenfolge 
Cu) Au} Ag überein (MATHEWS, McGuican, EISENBERG, BOKORNY 
u. a.), doch wurde mehrfach (Kiss, BOESEKEN und WATERMANN, LUMIÈRE 
und CHEVROTIER u.a.) Au am giftigsten gefunden, was der oben ver- 
muteten Abstufung entspräche. Aus den umfangreichen Studien über 
bakterizide Wirkung von Goldpräparaten (auch kolloides Gold; Gold- 
therapie der Tuberkulose) läßt sich, außer starken Giftwirkungen, für vor- 
liegenden Zweck wenig entnehmen, da Vergleiche mit Ag und Cu fehlen. 


IV. Besprechung der Ergebnisse. 
Bei der Besprechung der Versuchsergebnisse wurde, was die Alkalien, 
Erdalkalien und Halogene anbelangt, auf die zum Teil vorzügliche Über- 
* Aurum chlorat. cryst. fusc., nach Mercks Index richtig: AuCl,-HCl-aq oder 
H(AuCl,)-aq. 
14* 
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einstimmung mit früheren Beobachtungen an Keimpflanzen hingewiesen, 
die wiederum mit der Abstufung der Ionenradien in Beziehung gebracht 
worden waren. Man darf Bedenken haben, ob es nicht gewagt erscheint, 
einen Zusammenhang herstellen zu wollen zwischen einem so subtilen 
Begriff, wie ihn die @röße der Ionen darstellt, und einer so komplexen 
Erscheinung, wie sie das Wachstum eines Organismus umfaßt. Dazu wurde 
schon bei früherer Gelegenheit ausdrücklich bemerkt, daß nicht ohne 
weiteres ursächliche Zusammenhänge aufgestellt werden sollten, sondern 
zunächst nicht mehr als eine Gegenüberstellung physiologischer Tatsachen 
einerseits und physikalischer bzw. physikalisch-chemischer Größen anderer- 
seits. Bestrebungen dieser Art, an verschiedene solche Größen anknüpfend, 
wurden an anderer Stelle (1932, S. 79f.) bereits genannt. Wenn die eigenen 
Betrachtungen unmittelbar die Größe der Ionen als Grundlage nahmen, 
so geschah es deshalb, weil einerseits zahlreiche der genannten Momente 
mit der Ionengröße aufs engste verknüpft sind und andererseits die 
Teilchengröße für das Eindringen in die Zelle und somit für die Wirkung 
aller Substanzen zweifellos entscheidende Bedeutung hat. Um MiBver- 
ständnisse zu vermeiden, sei nur nochmals betont, daß die erörterten 
Beziehungen nicht so sehr auf die Ionengröße selbst abzielen, sondern auf 
die Abstufung in der Größe der Ionen; wobei sich und auch hier wiederum, 
herausstellte, daß die „physiologische Verwandtschaft“ um so enger 
ist, je geringer diese Differenzen sind. Daß in homologen Reihen die Ionen- 
radien vom Anfangs- zum Endglied steigen (zunächst rasch, dann langsam), 
die Giftwirkung aber zunächst abnimmt und dann wieder zunimmt, 
zwischen diesen beiden Momenten also keine direkte Proportionalität 
besteht, ist an anderer Stelle mit der Möglichkeit einer Deutung erörtert 
worden (1932, S. 77). 

Es war nun nicht beabsichtigt, diese Untersuchungen lediglich auf 
solche Beziehungen zur Ionengröße abzustellen, auch nicht nur auf die 
(wie sich Mevıvs in seinem Referat! ausdrückt) „außerordentlich inter- 
essante und wichtige Beobachtung‘, daß innerhalb homologer Reihen 
die Giftwirkung am geringsten ist bei Ionen vom Argontypus und nach 
beiden Seiten zu Ionen vom Heliumtypus und vom Xenontypus zunimmt. 
Leitend war das in der Einleitung dargelegte Bestreben, auf möglichst 
breiter Basis Material zu sammeln für eine vergleichsweise Behandlung 
der physiologischen Wirkung der Elemente, wie sie in erhöhtem Maß 
gepflegt werden sollte, gleichgültig was für Beziehungen dabei zur Struktur 
der Materie herauskommen. Zunächst müssen ausreichende physio- 
logische Grundlagen vorhanden sein, ehe daraus abgeleitete allgemeine 
und umfassende Gesichtspunkte mit Aussicht auf Erfolg erörtert 
werden können. Daß dazu das vorliegende Material in vielen Punkten 
noch nicht genügt, wurde mehrfach betont; doch stimmen wesentliche 
Aussagen mit Befunden auf verschiedenen Gebieten recht gut überein — 


ı Z. Bot. 24, 336 (1931). 
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wie folgende Beispiele, ohne auf Vollständigkeit Wert zu legen, erkennen 
lassen —, haben also wohl allgemeine Geltung. Schließlich müßten 
auch solche Bemühungen u. a. bestimmte Vorhersagen gestatten der Art, 
daß aus der bekannten Wirkung von einem oder zwei Elementen unter 
gleichen Bedingungen auf die Wirkung verwandter Elemente mit einiger 
Sicherheit geschlossen werden kann. 

Leider sind Untersuchungen an den vollständigen Reihen, um diese 
Forderung zu prüfen, immer noch sehr spärlich ; meist liegen nur Bruch- 
stücke vor, mit denen trotz ihrer enormen Zahl im vorliegenden Fall nicht 
viel anzufangen ist. Und ferner muß nochmals, da in der Regel Er- 
örterungen über lyotrope Einflüsse im Vordergrund stehen, auf den Be- 
griff der „Übergangsreihen“ (HoEBER; vgl. PIRSCHLE, 1934, S.4) hin- 
gewiesen werden sowie auf die von MICHAELIS geprägten Begriffe des 
»primären‘‘ und „sekundären Ioneneffekts“ (BRAUNER, DELLINSGHAUSEN), 
die, über eine bloße Gegenüberstellung der Tatsachen hinaus, die quellende 
und entquellende Wirkung von Elektrolyten auf Kolloide ursächlich zu 
deuten und anschaulich vorzustellen. bemüht sind. 


Bei Permeabilitätsstudien findet Port an Blütenblättern von Viola Hemmung 
des Eindringens von H-Ionen durch Alkalisalze in der Reihenfolge K, Na(Li{Rb< Cs. 
Auf FrrriNG wurde bereits verwiesen, nach dem in Epidermiszellen von Rhoeo die 
K-Salze etwa ebenso schnell wie die Na-Salze permeieren, viellangsamer die Li-Salze. 
Nach TROENDLE (Reihe Ca< Sr< Ba< Mg< Li< Na< K< Rb) würde Rb noch rascher 
eindringen als K, während HoaGLanp, Davis und HiBBARD an Nitella zeigen, 
daß Br aus RbBr fast ebenso schnell aufgenommen wird wie aus KBr, wesentlich 
langsamer aus NaBr, noch langsamer aus LiBr; was durchaus in Ubereinstimmung 
steht mit Modellversuchen von MicuaE.is (vgl. Krısasman, S. 301) an elektiv 
kationenpermeablen Kollodiummembranen, durch die K und Rb etwa gleich schnell 
diffundieren, Na langsamer, und noch langsamer Li. Abgesehen von der beachtens- 
werten Mittelstellung des Mg und Li zwischen Erdalkalien und Alkalien!, stehen 
K und Rb einander sehr nahe, wie auch sonst vielfach erkennbar wird. Schon 
RINGER (1882) hatte diese enge Verwandtschaft K/Rb gegenüber Cs in seinen 
grundlegenden Versuchen über Salzwirkungen auf das Froschherz betont, während 
BLAKE größere Ähnlichkeit Rb/Cs gegenüber K behauptet. Nach HIRSCHFELDER 
wird die Mg-Narkose an Kaninchen außer durch Ca auch durch Alkalichloride 
in der Reihenfolge K>Rb)Cs)Na >Li unterbrochen, K am stärksten, Li am 
schwächsten wirksam. Seo findet, daß die EMK am Froschmuskel in der Reihen- 
folge K >Rb )NH,,Cs>Na>Li beeinflußt wird. Boas gibt für das Bakterien- 
wachstum in Hefewasser als Hemmungswerte durch Alkalichloride an: Cs 0,1 n, 
Rb 0,8n, Li 1,0—1,2n, Na 1,5—1,6n, wobei der große Sprung Cs/Rb auffällt. 
Ganz in gleichem Sinn hatte SELTSAM festgestellt, daß das Wachstum von Bacterium 
pyocyaneum schon durch 0,35 n CsCl völlig gehemmt wird, durch 0,66n RbCl 
noch nicht, durch NaCl und KClerst von 1,02 nan. Und Kiss findet für die Hemmung 
von Bacterium coli und spontaner Bakterieninfektion Li und Cs, also Anfangs- und 
Endglied der Reihe, am giftigsten (Reihe Li{ Na( K >Rb )Csin der hierangewandten 
Schreibweise, für die Erdalkalien Mg< Ca >Sr >Ba) usw. 

Nach Maaisrris wird der Austritt von Phosphatiden aus Rübenschnitten durch 
Alkalisalze in der Reihenfolge Li( Rb< NH,< Na< K beschleunigt (Rb käme hier 
neben NH, zu stehen), durch Erdalkalisalze in der Reihenfolge Mg< Ba< Ca< Sr 


1 Vgl. Fortschr. Bot. 2, 174; ferner Kano 1926, S. 387f. 
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gehemmt. AREns gibt an, daß die Giftigkeit von m/200 Bikarbonatlésungen auf 
Elodea- und Potamogeton-Sprosse, beurteilt nach deren Lebensdauer, zunimmt im 
Sinn der Reihen K< Hes tis und Ca< Sr¢ Mg< Ba. ILIIN beschreibt Förderung des 
Auflösens der Stärke in den SchlieBzellen und Öffnen der Spaltöffnungen durch 
alle Alkalisalze, am stärksten durch Li (Optimum 0,05 m) und Na (0,15 m), dann 
Cs (0,2m) und schließlich K und Rb (0,4 m); von den Erdalkalien fördern nur Ba und 
Be stark, Mg kaum mehr, Ca und Sr gar nicht. Die enge Verwandtschaft Sr/Ca — 
analog Rb/K — mit dem großen Abstand gegen Ba kommt hier schön heraus, wofür 
auch sonst Belege vorhandensind. Um so auffallenderist, daß Burstrozman J'illetia- 
Sporen bei den Erdalkalien wie auch bei den Alkalien Abnahme der Giftwirkung 
mit steigendem Atomgewicht, also Ba weniger giftig als Ca, findet. Wenn LUNDE- 
GÄRDH (8.322) daran die Bemerkung knüpft, in meinen mehrere Tage dauernden 
Keimlingsversuchen sei durch abgegebene Ionen die Giftwirkung mancher Salze. 
und besonders der Nährelemente, gemildert worden, so ist richtig, daß eine Abgabe 
von Ionen nicht bestimmt wurde und wohl stattgefunden hat; doch konnte bei 
Versuchen über antagonistische Ionenwirkungen (Prrsc#te 1932, S. 54f.) keine 
wesentliche Verschiebung der ursprünglichen Reihen beobachtet werden, manche 
Unterschiede kamen im Gegenteil noch schärfer heraus. Wesentlich besser passen 
andere Befunde LuNpEGARDHS (LUNDEGARDH, BURSTRÜM und RENNERFELT, 
LunDEGARDH und BuRsTRöM) über Salzaufnahme hierher, bei denen mehrfach, 
sowohl hinsichtlich Kationenaufnahme als auch Anionenaufnahme, ferner Ionen- 
abgabe und Phosphatid heidung, die Reihe Li( Na< K >Rb )Cs (bei den Erd- 
alkalien Ca < Sr¢ Ba) erkennbar wird; auf Einzelheiten kann hier nicht eingegangen 
werden, nur der „sprungartige‘‘ Unterschied von Na und K, auch in der Permeabili- 
tätsänderung für Glukose und in der Phosphatidausscheidung, sei hervorgehoben. 

Die enge Verwandtschaft Sr/Ca gegenüber Ba äußert sich unter anderem auch 
im Tierversuch (Erregbarkeit von Nerven, Kontraktion der Herzmuskeln usw.; 
vel. Hô8er, S. 677), wo Sr die Rolle von Ca übernehmen kann, allenfalls noch Ba. 
nicht dagegen Mg. Die Phagozytose (Beladung von Leukozyten mit Kohleteilchen) 
wird nach HAMBURGER und DE Haan (1910b) durch Ca kräftig gesteigert, durch 
Mg ein wenig, stärker durch Sr und noch mehr durch Ba gehemmt. Auf ganz anderem 
Gebiet liegend mag noch ein rein anorganisches Analogon genannt sein, nämlich die 
Förderungderkatalytischen Wirkung von Osmium durch (allerdingsgleiche Gewichts- 
mengen) der Hydroxydein der Reihenfolge Mg, Ca > Sr > Ba bzw. Li Na< K)Rb)Cs 
(KEUNECKE, nach Mirrascn). 

Was schließlich Wachstumsversuche anbelangt, gibt Boxorny (1913) für 
Topfkulturen verschiedener Pflanzen, hauptsächlich Kresse, als bereits schädlich an 
(Sulfate): Li 0,05%, Cs 0,1%, Rb 0,5%, von K und Na werden noch höhere Kon 
zentrationen ohne Schädigung vertragen. Daß Brnecke für Schimmelpilze, 
BiRNER und Lucanus für höhere Pflanzen Cs giftiger fanden als Rb, und K durch 
keines ersetzbar, wurde bereits erwähnt. Für das Wachstum von Haferkeimlingen 
in Alkalinitratlösungen gibt PLATE (1913a) an: Frischgewicht Rb >K > Na JLi Cs; 
Wurzellänge Na >K >Rb »Li >Cs; SproBlänge LiyNa)K)Rb)Cs. Hier über- 
rascht nur die letzte Reihenfolge, sonst stimmen die Befunde bestens mit den eigenen 
Beobachtungen an Keimpflanzen (PIRSCHLE 1930) überein, auch hinsichtlich des 
Umstandes, daß da und dort gewisse Abweichungen und Verschiebungen in 
den Reihen vorhanden sind; klare Ergebnisse lassen sich nur auf Grund 
genügend umfangreicher Versuche gewinnen. Für die Er'alkalien gibt PLATE 
(1913b) an: Frischgewicht Ca >Sr > Ba )Mg; Wurzellänge Sr Ca » Ba )Mg; Sproß- 
länge Ca >Ba< Sr >Mg; also auch hier wieder grundsätzlich die gleiche Abfolge. 
wobei meines Erachtens kleinere Schwankungen nichtals wesentlich angesehen werden 
können und im Gegenteil manche physiologische Verwandtschaften näher beleuchten. 
solange sie nicht mit ausreichenderstatistischer Sicherung als tatsichliche Ausnahmen 
festgelegt sind. Ähnliche Bemerkungen gelten ferner für die Reihen zunehmender 
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Hemmung des Keimlingswachstums von BoRowıkow: NH,< K< Na Li¢ Mg< Ba( 
Ca¢ Sr, und von SARANDINAKI: NH,< K< Na< Li Mg< Ca< Sr< Ba (vgl. Kano, 
1926, S. 392; auf die Mittelstellung von Mg und Li sei nochmals aufmerksam ge- 
macht), für eine Reihe steigender Giftwirkung an Spirogyra nach WiscHMaANN: 
Sr<Ca<Mg< Na< Rb¢ K¢ Li< NH, usw. In einer jüngst erschienenen Studie über 
die Wirkung von Elektrolyten auf die Entwicklung von Marchantia-Brutknospen 
beschäftigt sich EHRING eingehend mit meinen Aussagen über homologe Reihen, 
seine Kurven passen im wesentlichen ausgezeichnet dazu; völlig die der Erdalkalien 
(Be{(Mg<Ca)Sr)Ba), bei den Alkalien knickt K ein (Li Na >K< Rb >Cs), bei 
den Halogenen steht nicht Cl, sondern Br optimal (F< Cl< Br >J). 

Damit wären noch die Halogene zu behandeln, wo die Verhältnisse 
insofern einfacher liegen, als — von wenigen Ausnahmen abgesehen — 
fast immer, so oft sie auch untersucht wurden, die Reihe F<Cl) Br} J 
zum Vorschein kam: F am giftigsten, Cl bzw. Br am wenigsten giftig, 
und J wiederum giftiger. 

Mit Recht bemerkt CLARK: “The toxic value of the halogens Cl, Br and J, 
in the ionic state, increases somewhat in the order of increasing atomic weight”; 
oder Aso (1904): ‘‘Potassium bromid is only a very week poison for plants, certainly 
very much weeker than potassium iodid”. Sogar bei Schwermetall (Zn- und Cd-) 
Salzen kommt nach Versuchen von Tats an Penicillium die Abstufung Cl Br > J klar 
zum Vorschein; ebenso bei Anwendung der freien Säuren (BuRSTROEM) nach Ver- 
suchen an T'illetia-Sporen, wobei überdies die enge Verwandtschaft Cl/Br gegenüber J 
schön herauskommt. Im übrigen möge es genügen, summarisch auf Ergebnisse 
wie von EISENBERG (gramnegative und -positive Bakterien), von Kıss (Hefe- 
gärung und Bakterienwachstum), von Cours (Wachstum von Getreidekeimlingen) 
u.a. zu verweisen, die auch F mit berücksichtigen; die Zahl der Untersuchungen, 
die sich nur auf Cl, Br und J erstrecken, ist Legion (vgl. HöBer, Kano). Sogar für 
Kaulquappen gilt, wie CoLoLıan für Fische festgestellt hatte, nach Franz obige 
Reihe, als eben tödlich erwies sich: 0,01 n NaF, 0,1 n NaJ, 0,2 n NaCl, NaBr etwas 
giftiger. Die Beladung von Leukozyten wird nach HAMBURGER und DE Haan (1910a) 
durch Br gegenüber Cl ein wenig, durch J stärker gehemmt usw. 

Das Verhalten der Gruppen Zink-Kadmium- Quecksilber und Kupfer- 
Silber-Gold wurde im Anschluß an die Versuchstabellen bereits erörtert 
(vgl. S. 207 und 211) und dabei auch einige Arbeiten genannt, aus denen 
ähnliche Abstufungen, wie hier beschrieben, hervorgehen. Es wird 
darauf bei anderer Gelegenheit noch zurückzukommen sein. Vorläufig 
genüge die Feststellung einer gewissen Parallelität zwischen Zn-Cd-Hg 
einerseits und Ca-Sr-Ba andererseits (in dem Sinn, daß in beiden Reihen 
die Giftwirkung von links nach rechts zunimmt), obwohl es sich in den 
beiden Reihen um strukturell verschiedene (edelgasähnliche und nicht- 
edelgasähnliche) Ionen handelt. Weniger gut stimmt die analoge Parallele 
Cu-Ag-Au zu K-Rb-Cs nur insofern, als Cu wie K (für Aspergillus) 
unentbehrlich und jedenfalls, analog zu K/Rb, weniger giftig ist als Ag. 
Auch dieser Punkt wird noch zu behandeln sein, unzweifelhaft erweisen 
sich die beigeordneten Nebenreihen erheblich giftiger als die entsprechenden 
Glieder der Hauptreihen. 

Weiter sei die Erörterung der Ergebnisse vorläufig nicht geführt, und 
Zusammenhänge anderer Art seien für später zurückgestellt. Schon die 
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wenigen Beispiele, wie sie eben in knappster Form genannt wurden, 
lassen mancherlei Übereinstimmungen erkennen, so daß es fast über- 
flüssig erscheinen könnte, sie nochmals experimentell festzulegen. Dabei 
stellen die genannten Arbeiten nur einen beschränkten Ausschnitt dar, 
in der Hauptsache auf pflanzenphysiologischem Gebiet. Tierphysio- 
logische, pharmakologische und medizinische Untersuchungen mit ein- 
zubeziehen, war trotz des großen Interesses, das dortselbst . Problemen 
vorliegender Art entgegengebracht wird, bei der Fülle zu verarbeitenden 
Materials nicht möglich; auch hier ließen sich übereinstimmende Be- 
ziehungen aufzeigen. Auf der anderen Seite fehlt es nicht an Abweichungen 
und Mißstimmigkeiten kleineren und größeren Umfanges, die, wie die 
wesentlichen Grundlagen selbst, noch nach verschiedener Richtung 
ursächlich zu beleuchten wären, um nach und nach das unbefriedigende 
Gefühl auszuschalten, daß man zwar eine Unmenge von Tatsachen im 
einzelnen kennt, aber noch wenig über die inneren und leitenden Zu- 
sammenhänge weiß. Und ferner werden für vergleichsweise Betrachtungen 
brauchbare Unterlagen immer spärlicher, je weiter man sich von Reihen 
wie den Alkalien, Erdalkalien und Halogenen entfernt. Hier liegt viel- 
fach noch ausgesprochenes Neuland vor, erst an wenigen Stellen richtung- 
gebend in Angriff genommen, womit sich eine weitere Mitteilung dieser 
Art beschäftigen soll. 
V. Zusammenfassung. 

Unter Hinweis auf die mitgeteilten Versuchsergebnisse und die in 
den vorangehenden Abschnitten daran geknüpften Erörterungen, ergeben 
sich zusammenfassend (vgl. auch S. 189, 196, 201, 207, 211) etwa folgende 
Tatsachen: 

1. Innerhalb der Alkalien ist Lithium am giftigsten; Stimulation war 
nicht zu beobachten. Natrium ist zweifellos weniger giftig, mit schwacher 
Stimulation auf höheren Konzentrationen. Rubidium und Caesium 
stimulierten beide in erheblichem Ausmaß, jenes noch stärker. Kalium 
nimmt, wie alle unentbehrlichen Elemente, eine Sonderstellung ein, 
seine Giftwirkung ist sehr gering. Ammonium schließt sich etwa an Na 
an, teilweise merklich giftiger als dieses. 

In diesem Sinn entsprechen die Befunde, analog früheren Fest- 
stellungen an Keimpflanzen, der Reihe Li<NH,,Na <K » Rb) Cs. 

2. Bei den Erdalkalien stehen Kalzium und Strontium einander sehr 
nahe, beide in höheren Konzentrationen stimulierend, allenfalls dieses 
etwas weniger. Barium ist entschieden giftiger, ohne sichere Stimulation. 
Es bestätigt sich also die Abstufung Ca > Sr) Ba mit der engen Verwandt- 
schaft Ca/Sr und dem starken Abfall gegen Ba. 

Für eine Unentbehrlichkeit von Ca wurden keine Anhaltspunkte 
gefunden, was bei der Bedeutung dieses Elements für höhere und niedere 
Pflanzen sehr merkwürdig ist. Unverkennbar ist die Notwendigkeit von 
Magnesium, das dadurch — wie K — im vorliegenden Rahmen eine Sonder- 
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stellung einnimmt. Beryllium stimulierte stark und erwies sich giftiger 
als Mg; seine Wirkung zeigt gewisse Ahnlichkeit mit Al. 

Vergleicht man die (nach der Giftwirkung beurteilte) Folge Be < Mg < 
Ca) Sr) Ba mit der der Alkalien, so fällt noch auf, daß die unentbehr- 
lichen und stimulierenden Elemente bei den Alkalien im zweiten, bei den 
Erdkalien im ersten Teil der Reihen zu finden sind. 

3. Völlig klar geht wieder die Abstufung F<Cl>Br)J bei den 
Halogenen hervor: Fluor am giftigsten, keine Stimulation; Chlor und 
Brom am wenigsten giftig, einander sehr nahe stehend, in hohen Kon- 
zentrationen allenfalls schwach stimulierend; Jod hinsichtlich Giftigkeit 
etwa zwischen Cl und Br einerseits und F andererseits einzuordnen, 
keine Stimulation. 

In der Reihe Chlorat, Bromat, Jodat nimmt die Giftwirkung von links 
nach rechts zu, mit einer Verschiebung der Toxizitätsgrenze in Sprüngen 
von etwa zwei Zehnerpotenzen. Perjodate erwiesen sich giftiger als 
Perchlorate, Chlorwasser giftiger als Brom- oder Jodwasser. 

4. Bei Zink, dessen Unentbehrlichkeit von anderer Seite sichergestellt 
wurde, war wenigstens starke Stimulation, und zwar in weitem Bereich, 
erkennbar. Quecksilber wirkte nur giftig, schon in sehr geringen Mengen. 
Kadmium nahm eine Mittelstellung ein, sich in bezug auf Stimulation 
mehr Zn, in bezug auf Giftwirkung mehr Hg nähernd. 

Daraus ergäbe sich eine Abstufung Zn ) Cd > Hg, die formal eine gewisse 
Parallele zu Ca) Sr) Ba aufweist. 

5. Kupfer, von anderer Seite als unentbehrlich nachgewiesen, ließ 
nur Giftwirkung erkennen. Noch viel niedriger lag die Toxizitätsgrenze 
für Silber, das sich als eines der giftigsten Elemente, wenn nicht als 
giftigstes überhaupt, darstellt. Gold wirkte erheblich weniger intensiv, 
doch giftiger als Cu. 

Der große Abstand Cu/Ag gestattet eine gewisse Analogie zu K/Rb, 
im Verein mit der für K und Cu erwiesenen Unentbehrlichkeit. Die 
Stellung von Au, erschwert durch die große Neigung zur Bildung von 
Komplexsalzen, läßt sich vorerst nicht näher präzisieren. 

6. Stimulation, beurteilt nach der an der Mehrbildung von Trocken- 
substanz gemessenen Wachstumsförderung, war häufig, doch nicht 
immer, mit Hemmung oder völligen Unterdrückung der Sporenbildung 
verbunden; die Ausbildung von Konidien kann jedoch weitgehend ge- 
hemmt werden oder ganz ausbleiben, ohne daß die Entwicklung des 
Myzels gefördert erscheint. 

7. Manche schwer lösliche Salze, insbesondere Bariumsulfat, bewirkten 
mit steigenden Mengen eine vorerst nicht verständliche Zunahme des 
Pilzgewichts. Andere wiederum, wie Kalziumfluorid, hemmten das Wachs- 
tum mit zunehmender Menge des ungelösten Bodensatzes. 

8. Bezüglich des Einflusses der gekoppelten Anionen war vielfach, 
vor allem bei den meisten Alkalien und Erdalkalien, eine deutliche 
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Abstufung SO,>Cl> NO, erkennbar, also durchaus im Sinn der lyo- 
tropen Anionenreihe. Besonders fällt, wenn auch nicht überall, die stark 
fördernde, bzw. am wenigsten giftige Wirkung der Sulfate auf. 

9. Auf allgemeine Gesichtspunkte verschiedener Art wird mehrfach 
verwiesen und bei späterer Gelegenheit noch zurückzukommen sein. 
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1. Einleitung. 

CORRENS veröffentlichte im Jahre 1892 eine Arbeit, in der das Ver- 
halten der Reizbewegungen höherer Pflanzen im sauerstofffreien und 
im sauerstoffarmen Raum beschrieben wird. Die Arbeit sollte eine Nach- 
prüfung bzw. Ergänzung der älteren Angaben von Kasscu (1862) dar- 
stellen, nach dessen Versuchen die Reizbarkeit bei hinreichender Luft- 
verdünnung bzw. Entfernung des Sauerstoffes erlischt. CORRENS dagegen 
meinte, ,,es ließe sich am Ende doch noch im Pflanzenreiche ein Objekt 
auffinden, das, wie der Muskel, ohne Sauerstoff auf Reiz reagiert‘‘. Aber 
seine Versuchsergebnisse stimmen in dem genannten Punkt weitgehend 
mit denen von KABscH überein: die Staubgefäße von Berberis verlieren 
im luftverdünnten bzw. im sauerstoffarmen Raum (z. B. bei einer Über- 
tragung in Wasserstoff, oder nach Absorption des Sauerstoffes mittels 
alkalischer Pyrogallussäure) ihre Reizbarkeit. Auch bei den Staubgefäßen 
von Helianthemum, Centaurea und bei den Narben von Mimulus zeigte 
sich diese ,,Vakuumstarre“. Bei Mimosa ließ sich nicht mit Sicherheit 
feststellen, ob Sauerstoff erforderlich ist. Die Drosera-Blätter dagegen 
reagieren anscheinend auch noch bei völliger Abwesenheit von Sauerstoff. 

CORRENS schließt treffend, seine Versuche müßten für die seismona- 
stisch reizbaren Organe die Frage offenlassen, „ob zur Ausführung der 
Reizwirkung die Gegenwart des Sauerstoffes direkt nötig ist, ob er .... 
selbst ein Radchen im Getriebe des Uhrwerkes, dem wir die Reiz- 
erscheinung in ihrer Gesamtheit vergleichen können, ausmacht, oder ob 
er indirekt eingreift, indem er....zur Herstellung oder Erhaltung eines 
oder verschiedener der Rädchen nötig ist“. 

Bisher liegen keine Versuche vor, die es erlauben, diese Frage be- 
stimmter als im Jahre 1892 zu beantworten. Meine eigenen Versuche 
ermöglichen allerdings auch noch keinen tieferen Einblick in die Natur 
der Vorgänge, für die der Sauerstoff erforderlich ist, aber sie lassen doch 
eine Entscheidung darüber zu, ob der Sauerstoff direkt oder nur indirekt 
notwendig ist. 

Als CoRRENS seine Arbeit veröffentlichte, konnte es leichter als jetzt 
für wahrscheinlich gehalten werden, daß die seismonastisch reizbaren 
Organe der Pflanzen den Sauerstoff nicht so wie ein Muskel erst während 
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der Restitutionsperiode, sondern schon bei der Entstehung der Reaktion 
benötigen. Auch PFEFFER (1873, schon vor CORRENS) meinte: ,, Der nächst- 
liegende Gedanke ist, es möge irgendeine Substanz in den reizbaren Zellen 
vorhanden sein, welche sich auf Reizung plötzlich mit Sauerstoff ver- 
bindet und eine mit Kraftentwicklung verbundene Spaltung erleidet.‘ 
Die gegenwärtig bekannten Tatsachen sprechen aber dafür, daß der zur 
Erregung führende Vorgang, also der sog. ,,ZerfallsprozeB‘‘ (im Gegensatz 
zum „Restitutionsprozeß‘‘) physikalischer Natur ist, nämlich in einer 
durch den Reizstoff bedingten kolloidchemischen Veränderung der semi- 
permeablen Grenzschicht besteht. Da der Reizstoff offenbar schon in der 
ungereizten Zelle vorhanden ist (FrrrIN&, 1930), kann auch für dessen 
Entstehung zum mindesten während der Reaktion selber der Sauerstoff 
nicht erforderlich sein. 

Aus diesen Gründen hielt ich es für wahrscheinlich, daß der Sauerstoff 
lediglich für die nach einer Reizung, also für die im Refraktärstadium 
ablaufenden Restitutionsprozesse notwendig ist, bzw. für ganz analoge 
Vorgänge, die schon in der ruhenden Zelle ablaufen müssen, um das Organ 
im funktionsfähigen Zustand zu erhalten. Entsprechend den Erfahrungen 
an Muskeln und Nerven kann man vermuten, daß auch bei den seismona- 
stisch reizbaren Organen der Pflanzen die Wiederherstellung des normalen 
Zustandes nur durch Oxydationsvorgänge möglich ist, die an die Gegen- 
wart freien Sauerstoffes gebunden sind, und daß gleichartige (aber weniger 
intensive) Oxydationsvorgänge schon in der ruhenden Zelle ablaufen 
müssen, um die Reaktionsfähigkeit zu erhalten. Zu den notwendigen 
Bedingungen der Reizbarkeit gehören physikalische oder chemische Un- 
gleichgewichte, die bereits durch eine geringe Änderung der äußeren 
Bedingungen (Reiz) vollständig oder teilweise zum Ausgleich gelangen. 
Aus physikalischen Gründen (durch Diffusion usw.) werden diese Ungleich- 
gewichte auch schon in der ruhenden Zelle allmählich zum Ausgleich 
streben, so daß in der ungereizten Zelle eine dauernde Energiezufuhr 
zur Erhaltung der Reizbarkeit unerläßlich ist. Hier zeigt sich also an 
einem konkreten Beispiel die Bedeutung der „Erhaltungsenergie‘, auf 
die bekanntlich auch sonst ein großer Anteil des Energiehaushaltes der 
Organismen entfällt. Wie wir uns bei der Seismonastie im einzelnen die 
Bedeutung der Erhaltungsenergie vorzustellen haben, das wollen wir nach 
der Mitteilung der experimentellen Befunde erörtern. 


2. Der Sauerstoffbedarf. 


Methodik der Untersuchung im sauerstofffreien oder sauerstoffarmen Raum: 
Bei einem Teil der Versuche benutzte ich kleine Glasschälchen (2 em Höhe, 3 cm 
Durchmesser) mit geschliffenem Rand. Die Schalen wurden etwa 15 mm hoch mit 
alkalischer Pyrogallussäure gefüllt. In dem oben verbleibenden Luftraum wurden 
die Objekte an einem der Gefäßwandung angekitteten und mit Paraffin über- 
zogenen Korkstückchen befestigt. Als Versuchsobjekte dienten hierbei Blüten mit 
reizbaren Staubgefäßen (Berberis, Sparmannia, Helianthemum). Von den Blüten 
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wurden alle fiir den Versuch entbehrlichen Teile ne die Blütenhülle und 
ein großer Teil der Staubfäden) entfernt. Die Glasgefäße konnten mit einer luft- 
dicht schließenden Glasplatte verschlossen werden. Eine seitliche Durchbohrung 
der Schalen ermöglichte mittels eines kurzen Stückes dünnen Gummischlauches 
die luftdichte Einführung einer für die Reizung bestimmten Glasnadel. Sollte elek- 
trisch gereizt werden, so wurden die Schalen mit durchbohrten Glasdeckeln ver- 
schlossen, durch die zwei mit Pinselelektroden verbundene Kupferdrähte ein- 
geführt werden konnten. Gereizt wurde dann zumeist mit einem Öffnungsinduktions- 
schlag, und zwar bei einem Rollenabstand, der halb so groß war, als es sich für einen 
gerade die Schwelle übersteigenden Reiz als notwendig erwies. Nur wenn fest- 
gestellt werden sollte, ob überhaupt noch eine Reizung möglich ist, wurde der Rollen- 
abstand wesentlich verkleinert und die Zahl der Induktionsschläge vergrößert. 

Bei anderen Versuchen wurde der Sauerstoff nicht durch Pyrogallussäure 
absorbiert, sondern durch gereinigten Wasserstoff (vgl. die Angaben von CORRENS) 
ersetzt. Hierbei wurden ebenfalls Glasschalen benutzt, die jedoch zur Erméglichung 
der Durchströmung mit dem Gas zwei seitliche Öffnungen enthielten. — Die 
Bewegungen der Staubfäden wurden bei diesen beiden Versuch bei 
60facher Mikroskopvergrößerung mit einem Zeichenapparat eulignntdnst, 

Endlich wurden auch Versuche in Glaskolben verschiedener, nämlich den 
Erfordernissen des Einzelversuchs angepaßter Größe durchgeführt, die mit Hilfe 
einer Wasserstrahlpumpe schnell weitgehend evakuiert werden konnten. Wenn es 
der betreffende Versuch erforderte, wurde die Luftverdünnung mit einem Vakuum- 
messer ermittelt. Die Versuchsobjekte wurden bei der Benutzung dieses Verfahrens 
nur makroskopisch beobachtet. 


Ob sich die Bedeutung des Sauerstoffes tatsächlich aus den in der 
Einleitung wiedergegebenen Erwägungen erklärt, das läßt sich an den 
Konsequenzen jener Überlegungen nachprüfen. Da der angenommene 
sauerstofferfordernde Vorgang im Ruhezustand der Zelle, also wenn er 
nur zur Aufrechterhaltung der Reizbarkeit dient, erheblich langsamer zu 
verlaufen braucht als nach einer Reizung (wo er zur Restitution der Reiz- 
barkeit dient), muß der Sauerstoffbedarf unmittelbar nach der Reizung, 
nämlich während der Erholungsphase, größer sein als vorher. D.h. es 
muß eine bestimmte, wahrscheinlich sehr niedrige, Sauerstoffkonzen- 
tration geben, die zwar noch zur Aufrechterhaltung, nicht aber zur Wieder- 
herstellung der Reizbarkeit ausreicht. Zum mindesten müßte bei einer 
bestimmten (niedrigen) Sauerstoffkonzentration der Restitutionsvorgang 
stärker gehemmt werden als der Zerfallsvorgang. 

Bei der Nachprüfung dieser Folgerung ergibt sich eine Schwierigkeit: 
Der Sauerstoffentzug wirkt, wie schon CORRENS fand, selber als Reiz. 
Einerlei, ob wir die Luft verdünnen, den Sauerstoff durch Wasserstoff 
ersetzen, oder ihn durch Pyrogallussäure absorbieren, immer bedingt 
der Sauerstoffentzug eine typische Reizbewegung des Staubfadens. 
Es scheint also, daß wir das Verhalten ungereizter Staubfäden im sauer- 
stoffarmen oder -freien Raum nicht untersuchen können. Auf folgendem 
Wege konnte die Schwierigkeit umgangen werden. Die Staubgefäße 
von Berberis vulgaris wurden vor dem Sauerstoffentzug gereizt und erst 
3—4 Min. nach der Reizung wurde mit dem Sauerstoffentzug begonnen. 
Nach dieser Zeit ist schon ein sehr großer Teil des Restitutionsvorganges 
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beendet, die StaubgefaBe sind schon fast wieder zur Ausfiihrung einer Reiz- 
bewegung imstande, teilweise sind sie sogar schon wieder etwas reaktions- 
fähig; denn bei einer Temperatur von 18—20°C, ist, wie schon früher 
mitgeteilt wurde, das absolute Refraktärstadium nach 4—5 Min. beendet. 
Der in der Endphase des absoluten, bzw. in der Anfangsphase des relativen 
Refraktärstadiums vorgenommene Sauerstoffentzug führt, obwohl sich 
die Staubgefäße wenige Minuten später als recht gut reizbar erweisen, 
nie zu einer Reizbewegung, so daß jetzt eine Vergleichung mit dem 
Verhalten von Staubgefäßen, die erst nach dem Sauerstoffentzug gereizt 
worden sind, möglich wird. 

Noch auf eine andere Weise war es möglich, das Verhalten gereizter 
und ungereizter Staubfäden im sauerstoffarmen bzw. -freien Raum 
miteinander zu vergleichen, nämlich dadurch, daß die Versuche bei nied- 
riger Temperatur ausgeführt wurden. Wenn die Temperatur weniger 
als 17° betrug, wirkte der Sauerstoffentzug sehr häufig nicht als Reiz. 
Die Staubgefäße führten dann ohne mechanische oder elektrische Reizung 
keine Bewegung aus, obwohl die für die Reizbarkeit erforderliche Mindest- 
temperatur keineswegs unterschritten war (noch bei 10° sind die Staub- 
gefäße von Berberis reaktionsfähig). 

Die Versuche zeigten, daß Staubgefäße von Berberis vulgaris, die erst 
nach dem Sauerstoffentzug gereizt werden, ihre Reizbarkeit überhaupt 
nicht wiedergewinnen, solange der Sauerstoff fehlt. Dabei ist es einerlei, 
ob die Reizbarkeit 15, 30, 60, 120 Min. oder noch später nach dem Sauer- 
stoffentzug durch mechanische oder elektrische Reizung geprüft wird. 
Auch die Art des Sauerstoffentzuges (Absorption durch Pyrogallussäure, 
Ersatz durch Wasserstoff oder Verdünnung der Luft bis zu einem Druck 
von 20 mm Quecksilber) ist belanglos. Nur wenn die Reizung weniger 
als 15 Min. nach dem Sauerstoffentzug vorgenommen wurde, erreichten 
die Objekte gelegentlich noch wieder eine geringe Reizbarkeit, offenbar, 
weil sich dann im Gewebe noch ein Sauerstoffvorrat befand, der erst im 
Laufe mehrerer Minuten verbraucht wird, bzw. in die Umgebung diffun- 
diert. Ähnlich und sicher aus den gleichen Gründen trat auch bei den 
Staubgefäßen, die durch den Sauerstoffentzug selber gereizt wurden, 
gelegentlich noch wieder eine schwache Reizbarkeit ein. 

Ganz anders verhielten sich Staubgefäße, bei denen nach den an- 
gegebenen Methoden jegliche Reizung vermieden wurde; sie waren 
nämlich noch nach 1—2stiindigem Aufenthalt im sauerstofffreien Raum 
reizbar. Sobald dann eine Reizung vorgenommen wurde, erlosch die Reiz- 
barkeit vollkommen. Allerdings lag die Reizschwelle nach dem 1- bis 
2stündigen Aufenthalt im sauerstofffreien Raum erheblich höher als im 
Normalfall, und auch die Krümmung des Staubfadens erreichte nach der 
Reizung nicht das normale Ausmaß. 

Unsere Vermutung, daß der Sauerstoff nicht für die Erregung (genauer: 
nicht für den Zerfallsvorgang), sondern erst für den Restitutionsvorgang 
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benötigt wird, stimmt also mit den experimentellen Erfahrungen gut 
überein. 

Ich versuchte nun, die Abhängigkeit der Wiederherstellung sowie der 
Erhaltung der Reizbarkeit vom Sauerstoffgehalt quantitativ genauer zu 
erfassen. Es wäre allerdings nicht ganz exakt, zu fragen, welche Mindest- 
konzentration des Sauerstoffes zur Wiederherstellung der Reizbarkeit 
nach einem Reiz, und welche (geringere) Konzentration zur Erhaltung 
der Reizbarkeit erforderlich ist. Eine dauernde Erhaltung der Reizbarkeit 
gibt es ja selbst unter normalen Bedingungen nicht, und es gibt auch keine 
Sauerstoffkonzentration, die so gering ist, daß bei ihr die Reizbarkeit 
sofort erlischt. Wir dürfen also nur fragen: wie lange bleibt die Reizbar- 
keit bei verschiedenen Sauerstoffkonzentrationen erhalten? Und ent- 
sprechend: wie schnell wird die Reizbarkeit nach einem Reiz bei 
verschiedenen Sauerstoffkonzentrationen a” 
wiederhergestellt ?, d. h.: welche Zeit- 
dauer zwischen dem normalen Wert und 
dem Wert oo erfordert das Refraktar- 
stadium ? 

Zur Beantwortung der ersten Frage 
(Abhangigkeit der Erhaltung der Reiz- 
barkeit von der Sauerstoffkonzentration) 

“ à 25 10 15 qs 
wurden Versuche in Wasserstoff mit ge- Sauerstofehalt in % des normalen 
ringen Sauerstoffkonzentrationen ausge- Abb. 1. Berberis vulgaris. Abhängig- 
führt. Die Gemische von Wasserstoff mit ‘eit ‚der Erhaitung der Reizbarkeit 
geringen Mengen Sauerstoff stellte ich, vertikalen Strecken geben dieSchwan- 
entsprechend dem schon von CORRENS be- a 10 Peer su en pe m 
nutzten Verfahren, her, indem zunächst 
mit der Wasserstrahlpumpe evakuiert, dann Wasserstoff zugeführt und 
erneut evakuiert wurde. Zur Ergänzung dienten einige Versuche in luft- 
verdünntem Raum (ohne Wasserstoff). Die Ergebnisse sind in Abb. 1 
wiedergegeben. Wir sehen, daß erst dann, wenn die Sauerstoffkonzen- 
tration unter 0,5—1% der normalen gesunken ist, eine deutliche Beein- 
trächtigung der reizbaren Organe erfolgt. 

Nun muß allerdings noch die auffällige Tatsache erwähnt werden, 
daß sich die Reizbarkeit der Staubgefäße beim Aufenthalt unter Wasser 
noch in viel geringeren Sauerstoffkonzentrationen recht lange erhält. 
In Wasser mit 0,004 Gew.-% Sauerstoff (Bestimmung nach der 
WinkLerschen Methode) blieb die Reizbarkeit fast ebenso lange erhalten 
wie unter normalen Bedingungen, noch nach 18—20stündigem Aufent- 
halt in diesem Wasser waren 80—90% der Staubgefäße reizbar. Selbst 
in Wasser mit 0,0015% Sauerstoff blieb die Reizbarkeit mehrere Stunden 
erhalten. Zur Erklärung der günstigen Wirkung des Wassers kann ich 
auf eine Parallele mit Beobachtungen an Nerven hinweisen: eine Um- 
spülung mit sauerstoffhaltiger Lösung verhindert die sonst schon bei 
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wesentlich héherer Sauerstoffkonzentration eintretende Erstickung des 
Nerven, und zwar offenbar dadurch, daß die zur Ermiidung führenden 
Stoffe (nämlich bestimmte Stoffwechselprodukte) in das Wasser diffun- 
dieren (GOTTSCHALK, 1920). Übrigens scheint es sich bei den tages- 
periodischen Bewegungen der Pflanzen ganz ähnlich zu verhalten. Nach 
den Angaben von CORRENS sind für die Ausführung von Schlafbewegungen 
3—5% der normalen Sauerstoffmenge erforderlich, während ich an 
unter Wasser getauchten Pflanzen (Phaseolus) noch deutliche Schlaf- 
bewegungen beobachten konnte, und zwar sogar im Dunkeln, so daß die 
Pflanze nicht durch CO,-Reduktion Sauerstoff gewinnen konnte. 


Bei den Versuchen über die Abhängigkeit der Wiederherstellung der 
Reizbarkeit (bzw. der Zeitdauer des Refraktärstadiums) von der Sauer- 
stoffkonzentration verfuhr ich ganz ähnlich wie bei den zuvor beschrie- 
benen Versuchen. Daß das Refraktärstadium, und zwar sowohl das 
absolute als auch das relative, durch 

















21 Sauerstoffmangel verlängert wird, ist 
§ nach der schon mitgeteilten Not- 
sw wendigkeit des Sauerstoffes für den 
St Restitutionsvorgang fast selbstver- 
à at ständlich. Diese Verlängerung des Re- 
32 fraktärstadiums stimmt auch wieder 
à r + mit Erfahrungen an Nerven überein 
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Abb. 2. Berberis vulgaris. Abhängigkeit dargestellt sind wurde immer 15 Min. 
des absoluten Refraktärstadi d : . 

seavSauerstoffkonzentration. nach der Überführung in die betref- 
fende Sauerstoffkonzentration gereizt. 


Auch bei diesen Versuchsreihen zeigte sich wieder der günstige Einfluß 
eines Aufenthaltes in Wasser. Betrug dessen Sauerstoffgehalt 0,003 bis 
0,004 Gew.-%, so konnte oftmals noch eine Wiederherstellung der 
Reizbarkeit beobachtet werden, wenngleich erst nach mehreren Stunden 
und nur in geringerem Maße. In Wasser mit geringerem Sauerstoffgehalt 
beobachtete ich keine Wiederherstellung der Reizbarkeit. 


Natürlich darf nicht übersehen werden, daß die bei den obigen Ver- 
suchsreihen angegebenen Sauerstoffkonzentrationen wahrscheinlich nicht 
mit den im Gewebe der Pflanzen vorhandenen Konzentrationen überein- 
stimmen. Einmal erzeugt die Pflanze während des ganzen Versuches 
selber noch geringe Mengen Sauerstoff, und ferner wird es bei der Ent- 
fernung des Sauerstoffes aus der Umgebung eine gewisse Zeit dauern, bis 
auch die Interzellularen sauerstofffrei sind. Die Sauerstoffproduktion 
seitens der Pflanze hat wohl bei meinen Versuchen keine große Rolle 
gespielt. Ich habe nämlich zur Kontrolle noch einige Versuche ganz im 
Dunkeln ausgeführt und im wesentlichen dieselben Ergebnisse gewonnen. 
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Nur zeigte sich (wie zu erwarten), daß schon die Dunkelheit selber die 
Reizbarkeit etwas beeinträchtigt. 


Die Richtigkeit unserer Ansicht, daß der Sauerstoff nur zur Erhaltung 
der Reizbarkeit und zu deren Wiederherstellung nach einem Reiz, also für 
den Restitutionsvorgang, nicht aber für den Zerfallsvorgang notwendig 
ist, ergibt sich viel deutlicher als aus den bisherigen Versuchen durch die 
Beobachtung des Bewegungsverlaufes. Abb. 3, III, IV zeigt den Be- 
wegungsverlauf bei Staubfäden von Berberis vulgaris, die nach 20 Min. 
langem Aufenthalt in reinem Wasserstoff gereizt worden sind. Wir beob- 
achten eine deutliche Hemmung der Rückkrümmung. Sobald der Wasser- 
stoff wieder durch Luft mit normalem 
Sauerstoffgehalt ersetzt wird, erhöht sich 
die Rückkrümmungsgeschwindigkeit auf I 
das normale Maß. Die Verzögerung der 
Rückkrümmung wurde auch dann beob- 5 
achtet, wenn der Sauerstoff nach den 
anderen angegebenen Verfahren entfernt ' 
wurde (z. B. Abb.3, II). 


Wie diese Erscheinung zu erklären 
ist, das wird uns deutlich, wenn auch 
noch die Reaktionsdauer (d. h. die Zeit- 
dauer der zum Blüteninnern gerichteten mar -7 77 
Filamentbewegung) von Berberis be- Zeit nach der Reizung 
stimmt wird. Diese Zeit erfährt nämlich Abb.3. Berberis vulgaris. Verlauf 
eine beträchtliche Verlängerung. Nach re 
Istündigem Aufenthalt im sauerstoff- und im sauerstofffreien Raum (----) 
freien Raum (einerlei, nach welcher der ns oa ture 
angegebenen Methôden dieser hergestellt der Sauerstoff durch Pyrogallussäure 
wurde) beobachtete ich statt der norma- na %—-# #4 a 
len Reaktionsdauer (weniger als 0,3 Sek.) 
eine solche von 1—5 Sek. Nach noch längerem Aufenthalt im sauerstoff- 
freien Raum fand ich sogar eine Reaktionsdauer von !/, bis zu mehr 
als 1 Min. Solche Bewegungen mit verlängerter Reaktionsdauer treten 
notwendig dann auf, wenn der Restitutionsvorgang, nicht aber der 


Zerfallsvorgang gehemmt wird. 


Es verhält sich bei diesen Versuchen ganz wie bei den nach mehrfacher 
Reizung auftretenden Ermüdungserscheinungen, die ebenfalls in einer 
Hemmung des Restitutionsvorganges bestehen. Ich konnte zeigen (1933), 
daß diese Hemmung zu einer Verzögerung der Rückkrümmung führt, 
weil die durch den Reiz bedingte Permeabilitätserhöhung (d. h. der Semi- 
permeabilitätsverlust) jetzt länger als normalerweise bestehen bleibt, 
und das Organ daher auch längere Zeit annähernd in der Reizlage ver- 
harren muß, bzw. sich nur langsam der Ruhelage nähern kann. 
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eiterhin läßt sich nachweisen, daß die Rückkrümmung unter dem 
Sauerstoffmangel nicht nur verzögert, sondern überhaupt nicht restlos 
durchgeführt wird (Abb. 3, /I/). Auch das erklärt sich wieder daraus, 
daß keine völlige Restitution der Semipermeabilität erfolgt. Diese Beob- 
achtung, daß die Staubgefäße nicht völlig in die Ausgangslage zurück- 
kehren, entspricht vollkommen der Angabe von CORRENS, daß die vakuum- 
starren Staubgefäße von Berberis unter einem kleineren Winkel vom 
Griffel abstehen als die normalen. 

Auch bei Sparmannia und bei Helianthemum zeigte sich die Hemmung 
der Rückbewegung im sauerstofffreien Raum. Für Helianthemum hat 
übrigens schon CoRRENS angegeben, daß die Staubgefäße im luftver- 
dünnten oder fast sauerstofffreien Raum aus der Reizstellung nur den 
halben Weg zurückgehen. Auch Mimosa sowie 





R A die Narben von Mimulus zeigen nach den An- 

x gaben jenes Forschers grundsätzlich das gleiche 

=F Verhalten ; die Narbenlappen von Mimulus bleiben 
‘+ sogar völlig in der Reizstellung. 

Sa Zur Vervollständigung des Bildes, das wir auf 

È diese Weise gewonnen haben, gehört noch die 











FT 7 





Abb. 4. Berberis vulgaris. 
Allmähliche Krümmung 
(ohne Reiz) in der Rich- 
tung zum Blüteninnern 
während des Aufenthaltes 
in Wasserstoff. Abszisse: 


Tatsache, daß die ungereizten Staubgefäße bei 
Sauerstoffmangel eine (überaus langsame) Krüm- 
mung in der Richtung der normalen Reizbewe- 
gung (also bei Berberis zum Blüteninnern, bei 
Sparmannia nach außen) ausführen (Abb. 4). 





Zeit nach der Übertragung 
in Wasserstoff. 


Die ungereizten Staubgefäße nähern sich dabei 
allmählich derselben Lage, die auch, jedoch von 
der Reizlage ausgehend, die gereizten Staubgefäße annehmen. Wir 
schließen hieraus, daß sich die Permeabilität in den ungereizten Staub- 
fäden unter dem Einfluß des Sauerstoffmangels langsam erhöht, der 
Semipermeabilitätsgrad also abnimmt. Daß dieser Schluß tatsächlich 
berechtigt ist, ergibt sich daraus, daß bei einer der Versuchspflanzen, 
nämlich bei Sparmannia, der Austritt von Zellinhaltsbestandteilen 
während des Aufenthaltes im sauerstofffreien Raum beobachtet werden 
konnte. Auf der Außenseite der Epidermis bilden sich nämlich die gleichen 
gerbstoffhaltigen Tropfen, deren Entstehung ich früher nach Reizung 
der Filamente feststellen konnte. 

Eine Permeabilitätserhöhung infolge des Sauerstoffmangels konnte 
schon darum erwartet werden, weil anzunehmen war, daß die Restitutions- 
vorgänge nur in einer beschleunigung von Vorgängen bestehen, die schon 
in ruhenden Zellen notwendig sind, um den allmählichen Zerfall des unter 
Energieaufwand geschaffenen reizempfänglichen Zustandes zu verhindern ; 
und die Reizempfänglichkeit ist, wie alle früheren Untersuchungen 
zeigen, an eine niedrige Permeabilität gebunden. Verringerung oder Auf- 
hebung der Reizbarkeit (z. B. im Refraktärstadium, bei der Narkose 
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oder im ermüdeten Organ) sind immer an eine Permeabilitätserhöhung 
geknüpft (Bünnıne, 1933). 

Wir kommen also zu dem Ergebnis, daß der Sauerstoff im ungereizten 
Organ schon notwendig ist, um die geringe Permeabilität, d. h. den hohen 
Semipermeabilitätsgrad, aufrechtzuerhalten. Im gereizten Organ ist der 
Sauerstoff dementsprechend wenigstens zum Teil notwendig, um die 
Permeabilitätserhöhung rückgängig zu machen. Welcher Art die hierbei 
ablaufenden Reaktionen sein können, wollen wir später untersuchen. 
Schon hier möchte ich aber darauf hinweisen, daß auch bei anderen 
Objekten ein Semipermeabilitätsverlust unter Sauerstoffmangel gefunden 
werden konnte. Ich verweise auf die Untersuchungen GRÜNBERes (1932) 
an Pflanzenzellen, sowie auf die von Stmon (1922) bzw. von WINTERSTEIN 
und HiRscHBEre (1927) am Muskel. 

Von den beschriebenen Tatsachen ausgehend läßt es sich auch ver- 
ständlich machen, warum bei vollempfindlichen Staubgefäßen durch den 
Sauerstoffentzug eine Reizwirkung ausgelöst wird. CORRENS konnte schon 
mit Sicherheit nachweisen, daß nicht irgendwelche Begleitumstände, 
sondern der Sauerstoffentzug selber als Reiz wirken. Durch den Nachweis, 
daß der Sauerstoffentzug zu einem allmählichen Semipermeabilitäts- 
verlust führt, können wir diese Reizwirkung erklären, weil auch andere 
Reizarten (Ammoniakdämpfe, elektrischer Strom, Wärme und wohl 
auch Stoß) nach früheren Untersuchungen primär eine durch Zellsaft- 
austritt nachweisbare lokale Verringerung des Semipermeabilitätsgrades 
bedingen, die der eigentlichen Reizbewegung vorhergeht und offenbar 
das erste Glied in der Reizkette darstellt. D. h. jede starke Semi- 
permeabilitätsherabsetzung scheint im reizempfänglichen Staubfaden mit 
Notwendigkeit den charakteristischen Erregungsvorgang nach sich zu 
ziehen. . ' 

3. Die Wärmeproduktion. 

Die hinsichtlich des Sauerstoffbedarfes gefundene Ähnlichkeit zwischen 
den Restitutionsvorgängen an Nerven und Muskeln einerseits, an seis- 
monastisch reizbaren Organen andererseits legt die Vermutung nahe, 
daß ebenso wie bei jenen tierischen Organen auch bei den seismonastisch 
reizbaren Pflanzen im Zusammenhang mit den während des Refraktär- 
stadiums ablaufenden Oxydationsvorgängen eine Wärmebildung erfolgt. 
Tatsächlich hat Brrr (1869, 1870) gefunden, daß im Mimosa-Gelenk 
nach der Reizung eine geringe Temperaturerhöhung eintritt. Genauere 
Angaben über den Verlauf der Wärmebildung konnte BERT aber noch 
nicht machen, so daß sich nach seinen Angaben, wie PFEFFER (1904, S. 894) 
schreibt, noch nicht einmal die Frage beantworten läßt, ob die Wärme- 
produktion „durch eine chemische Reaktion oder durch die mechanischen 
Reibungen usw. des austretenden Wassers usw. bewirkt wird‘. 

Bei meinen eigenen Untersuchungen fand ich, daß die seismonastisch 
reizbaren Organe recht ungeeignet sind, um die durch Reizung bedingte 
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Warmeproduktion genauer zu untersuchen. Vor allem stért schon die 
Kleinheit der Objekte und deren hohe Empfindlichkeit, so daß es schwer 
ist, die für die Messung der geringen Temperaturänderung allein in Frage 
kommenden Thermonadeln ohne erhebliche Schädigung der Objekte 
anzubringen. Außerdem machte sich oft eine Störung durch geförderte 
Transpiration bemerkbar. Durch die Reizung wird ja die Permeabilität 
erhöht, und nur durch die hiermit erleichterte Wasserabgabe kann ich 
es mir erklären, daß dann, wenn die Thermonadeln nicht eingestochen, 
sondern nur mit der Oberfläche der reizbaren Organe in Berührung 
gebracht werden, statt der Temperaturerhöhung oft eine Temperatur- 
erniedrigung (um weniger als 0,001°) eintrat. 

Wegen der genannten Schwierig- 
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6 remote oder Wate wurden mit einem Schellacküber- 
zug versehen. Zur Messung dienten 

ein Spiegelgalvanometer und eine Ablesevorrichtung der Firma Zeiss, 
Jena. Die kleinste noch ablesbare Temperaturänderung betrug etwa 
0,0004°. Gereizt wurde entweder mechanisch durch Berührung mit einer 
Nadel, oder elektrisch mit einem gerade die Schwelle übersteigenden 
Induktionsschlag. Beide Arten der Reizung ergaben innerhalb der 
Meßgenauigkeit und der SchwankungsgréBen übereinstimmende Resul- 
tate. Bei der elektrischen Reizung mußte berücksichtigt werden, ob 
die gemessene Wärmebildung nicht zum Teil als JouLEsche Wärme 
aufzufassen ist. Jedoch zeigte sich nach der Einwirkung eines gleich 
starken Induktionsschlages auf die durch Chloroform getöteten Objekte 
keine erkennbare Wärmebildung, oder höchstens sofort nach der elek- 
trischen Durchströmung ein nach wenigen Sekunden zurückgehender 
Galvanometerausschlag, dessen Größe so gering war, daß er sich nicht 
zahlenmäßig angeben laßt. Da an den lebenden Organen die Haupt- 
wärmebildung erst später eintrat, so brauchte also zum mindesten für 
diese vorläufigen Versuche eine Korrektur der gefundenen Werte nicht 
vorgenommen zu werden. 
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Die in Abb. 6 wiedergegebenen Befunde lassen den Verlauf der 
Temperaturerhöhung in dem Gelenk der primären Blattstiele von Mimosa 
pudica, sowie in den elektrisch gereizten Zwiebelschuppen erkennen. 
Versuche mit Blütenblättern von Sparmannia und von Crocus (also an 
nicht seismonastisch reizbaren Organen) ergaben Ähnliches. Wir erkennen 
aus den abgebildeten Kurven, daß die Temperatur nach der Reizung um 
etwa 0,001--0,002° zunimmt. 

Aus den abgebildeten Kurven läßt sich noch nicht erkennen, wie groß 
die Wärmebildung in den einzelnen Zeitabschnitten nach der Reizung 
ist. Dazu müßte erst bekannt sein, mit welcher Geschwindigkeit sich eine 
entstehende Temperaturerhöhung wieder ausgleicht. Erfolgt dieser 
Temperaturausgleich langsam, so wird 
unter Umständen in den späteren Zeit- 
abschnitten eine stärkere Wärmepro- 
duktion vorgetäuscht als tatsächlich 
vorhanden ist. Auf eine genaue Aus- 
führung der erforderlichenKorrekturen 
will ich hier noch verzichten; das soll 
Untersuchungen an einfacheren Ob- 
jekten vorbehalten bleiben, weil (wie 
die Abbildungen zeigen) die Ergeb- 
nisse jetzt noch zu sehr schwanken, 
also offenbar noch recht ungenau sind. 
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Ich begniige mich hier mit der An- 
gabe, daß eine mittels Wechselstrom 
bedingte Temperatursteigerung um 


graden im elektrisch gereizten Gelenk 


von Mimosa pudica ( ). Thermo- 
nadeln etwa 1mm tief in die Gelenk- 
unterhälfte eingestochen. Außerdem ein 





ähnlicher Versuch mit der Schuppe einer 


0,01° in einem durch Chloroform 
Zwiebel von Allium cepa (— — — —). 


getöteten Mimosa-Gelenk spätestens 
10 Sek. nach der Durchströmung wieder zurückgegangen ist. 

Wir dürfen demnach aus unseren Versuchen folgende Schlüsse ziehen : 
Die Wärmebildung erfolgt etwa während !/, Stunde; am stärksten ist 
sie in den ersten Minuten nach der Reizung. Hiernach kann sich 
die Wärmebildung zum mindesten nicht allein aus der Wasserverschie- 
bung im Gelenk erklären; denn dann müßte das Temperaturmaximum 
schon nach wenigen Sekunden oder spätestens '/, Minute erreicht sein. 
Dagegen ist die Übereinstimmung mit der Zeitdauer des Refraktär- 
stadiums recht weitgehend. Offensichtlich steht also die Wärmebildung 
mit den während des Refraktärstadiums ablaufenden Restitutions- 
vorgängen in Verbindung, also mit den Vorgängen, für deren Ablauf nach 
den Ergebnissen des vorigen Abschnittes Sauerstoff erforderlich ist. Nach 
früher mitgeteilten Untersuchungen verlaufen die Restitutionsvorgänge 
in den ersten Minuten nach der Reizung wesentlich intensiver als später: 
auch das stimmt mit dem Verlauf der Wärmebildung überein. 
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4. Allgemeines. 

Wir werden durch die beschriebenen Versuche zu der Annahme 
gedrangt, daB die nach seismonastischer Reizung ablaufende Restitution 
des Ausgangszustandes mit Atmungsvorgängen im Zusammenhang steht. 
Natürlich wäre es erfreulich, wenn dieses Ergebnis auch noch durch 
den Nachweis einer geförderten Kohlensäurebildung bestätigt werden 
könnte. Dieser Nachweis wird bei der Kleinheit der Objekte ebenso 
auf Schwierigkeiten stoßen wie die quantitative Bestimmung des Sauer- 
stoffverbrauches, so daß entsprechende Untersuchungen, die vor allem 
auch den Zusammenhang mit der Wärmebildung aufklären sollen, an 
anderen (nicht seismonastisch reizbaren) Objekten in Angriff genommen 
worden sind. Vorläufig müssen wir uns mit dem Hinweis auf die inter- 
essante Entdeckung CoLLas (1932, 1934) begnügen, daß bei Berberis infolge 
der Reizung eine erhebliche Verringerung des p,,-Wertes im Plasma und 
im Zellsaft eintritt, die ebenso lange andauert wie das Refraktärstadium, 
also offensichtlich wieder mit den Restitutionsvorgängen im Zusammen- 
hang steht. Allerdings bleibt es noch unbekannt, wieweit diese p,,- 
Anderung auf gesteigerte CO,-Produktion zurückzuführen ist, und in 
welchem Maße auch andere Säuren (etwa Zwischenstufen des Kohle- 
hydratabbaues) beteiligt sind. 

Für die Richtigkeit der Annahme einer Steigerung der Oxydations- 
vorgänge im gereizten Filament spricht meines Erachtens auch CoLLAs 
Befund, daß die Reizung bei Berberis eine Abnahme des r,,-Wertes bedingt, 
die bis zur Beendigung des Refraktärstadiums andauert. Der gesteigerte 
Sauerstoffverbrauch innerhalb der Zelle kann diese Änderung des Oxyda- 
tionsreduktionspotentials durchaus verständlich machen, denn nach 
neueren Untersuchungen ist der intrazellulare r,,-Wert weitgehend von 
der Sauerstoffkonzentration in der Zelle abhängig. 


Die im Refraktärstadium festgestellte hohe Wasserstoffionenkonzen- 
tration ist offenbar wichtig für die Erklärung der Erregbarkeitsver- 
minderung nach der Reizung. Es ist ja auffällig, daß nach der Reizung 
mehrere Minuten ein absolutes Refraktärstadium, also ein Zeitabschnitt 
völliger Unempfindlichkeit, besteht, obwohl die Restitutionsvorgänge 
nachweislich sofort nach der Reizung einsetzen und gerade in den ersten 
Minuten besonders intensiv verlaufen. Diese Tatsache wird recht gut 
durch die Annahme verständlich, daß infolge des Restitutionsvorganges 
selber eine Änderung innerhalb der Zelle entsteht, die die neu gebildete 
semipermeable Membran zunächst unempfindlich macht. Und gerade 
diese Wirkung könnte durch die Säurebildung erreicht werden. Dem ent- 
spricht auch vollkommen der früher (1930) von mir mitgeteilte Befund, 
daß eine Erhöhung der Wasserstoffionenkonzentration die Erregbarkeit 
herabsetzt. Auch die Tatsache, daß die seismonastische Reizbarkeit bei 
einer Erhöhung des CO,-Gehaltes der Luft sehr schnell verringert oder 








Sauerstoffbedarf und Wärmebildung seismonastisch reizbarer Organe. 237 


aufgehoben wird (KaBscH, CORRENS), beweist die Richtigkeit unserer 
Annahme. 

Während des Refraktärstadiums entsteht vermutlich durch die ge- 
steigerte Atmung Säure und diese muß erst entweichen !, bzw., sofern 
es sich noch nicht um Kohlensäure handelt, weiter oxydiert oder zu Zucker 
resynthetisiert werden, bevor die Erregbarkeit wieder erreicht werden 
kann. — Auch im ruhenden Organ ist der Sauerstoff wahrscheinlich zum 
Teil zur Oxydation von Säure notwendig, die andernfalls durch zu große 
Anhäufung eine Giftwirkung ausüben würde. Daß es in pflanzlichen 
Geweben auch sonst bei Sauerstoffmangel zur Säureanhäufung (z. B. Milch- 
säure) kommt, ist bekannt (vgl. die Literaturangaben bei GRÜNBERG, 
1932, und die Arbeiten von WETzEL, 1933, sowie Kaxestra, 1933). Nach 
GRÜNBERGs Angaben scheint gerade die durch Säurebildung bedingte 
Erhöhung der Wasserstoffionenkonzentration für die schädigende Wirkung 
des Sauerstoffmangels, insbesondere auch für die starke Permeabilitäts- 
erhöhung mitverantwortlich zu sein. 

Sicher besteht in der Oxydation schädigender Säuren nicht die einzige 
Aufgabe der Atmung in ruhenden und in gereizten Organen. Gerade im 
seismonastisch gereizten Organ müssen wir ja die Säurebildung erst 
auf die gesteigerte Atmung zurückführen. Die Hauptbedeutung der 
Atmung liegt wohl darin, daß die während der Erregung zum Teil aus- 
geglichenen, für die Leistungsfähigkeit der Zelle aber wichtigen Ionen- 
konzentrationsdifferenzen wiederhergestellt werden müssen. Besonders 
in neuester Zeit haben sich mehrere Autoren mit solchen Atmungsfunk- 
tionen beschäftigt und oft eine deutliche Parallele zwischen der Atmungs- 
intensität und der geleisteten Konzentrationsarbeit aufgefunden. Damit 
soll nicht gesagt sein, daß die während der Reizung in das Plasma gepreßten 
Zellsaftbestandteile restlos wieder zurücktransportiert werden. Teilweise 
ist es vielleicht einfacher, wenn diese Stoffe im Plasma in eine andere 
chemische Form übergeführt werden und auch im Zellsaft bestimmte 
chemische Umwandlungen ablaufen. 

Wir sind hiermit auf Fragen gestoßen, die nicht nur zur Erklärung 
der Seismonastie, sondern überhaupt für das Verständnis hervorragend 
wichtiger Leistungen der Pflanzenzelle bedeutungsvoll sind und daher 
zu neuen Untersuchungen anregen. 

Jetzt haben wir noch kurz das Problem der Atmungsregulation zu 
erörtern: Warum beginnt sofort nach der Reizung die dann notwendig 
gewordene Restitution, also die verstärkte Atmung? Ich vermute, daß 
in der ruhenden Zelle semipermeable Grenzflächen (vielleicht nicht nur 


1 Dann wäre evertuell ein physikalischer Vorgang begrenzender Faktor für die 
Restitutionsgeschwindigkeit, und dadurch könnten wir erklären, warum das Refrak- 
tärstadium trotz der Wichtigkeit der Atmung wenig temperaturabhängig ist. Der 
früher von mir gezogene Schluß auf die reinphysikalische Natur des Restitutions- 
vorganges ist also nicht zwingend. 
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der Tonoplast, sondern auch Grenzflächen innerhalb des Plasmas selber) 
die Diffusionsvorgänge und damit die Oxydationsvorgänge hemmen. 
Hierzu kann auf die Beobachtungen Harveys (1922) an verschiedenen 
Pflanzen verwiesen werden: nach der Zerstörung diffusionshemmender 
Grenzflächen erfolgt eine Atmungssteigerung, einerlei, ob diese Zer- 
störung durch Wunden oder etwa durch Chloroform bedingt wird. So 
könnte sich auch bei der Seismonastie die Auslösung des Restitutions- 
vorganges unmittelbar aus den Folgen des Zerfallsvorganges erklären. 
Zum Schluß sei noch die Frage gestreift, wieweit sich die elektrischen 
Potentialänderungen mit der gesteigerten Atmung in Zusammenhang 
i lassen. Mehrere Autoren haben gefunden, daß sich stark atmende 
Pflanzenteile elektrisch positiv gegen weniger stark atmende verhalten 
(Lunp, MarsH, Kosuse, RAMSHORN). Da die von Lunp und MarsH 
versuchte Erklärung dieser Beziehung (es soll sich nach ihnen um Oxy- 
dationsreduktionspotentiale handeln) nicht einwandfrei ist (vgl. meine 
Literaturhinweise !), bleibt scheinbar nur der Erklärungsversuch von 
Beurner und Lozner (1933) brauchbar: bei einer chemischen Kette, 
die auf der einen Seite eine reduzierte Substanz und auf der anderen Seite 
deren Oxydationsprodukt enthält, entsteht ein Phasengrenzpotential 
(elektrische Positivität auf der Seite, die die oxydierte Substanz enthält). 
Nun können wir uns die Bedeutung der Atmung aber auch so 
vorstellen, daß durch sie die für die Entstehung elektrischer Potentiale 
erforderlichen Membraneigenschaften entstehen. Bei der Seismonastie 
ist, wie ich zeigen konnte (1934) der Rückgang des Aktionsstromes, also 
der Rückgang der infolge der Reizung entstandenen elektrischen Nega- 
tivität, mit der Wiederherstellung der semipermeablen Membranen eng 
verbunden. Da aber in der Wiederherstellung der semipermeablen Mem- 
branen eine der Hauptaufgaben des Restitutionsvorganges, also der ver- 
stärkten Atmung, liegt, so haben wir zum mindesten in diesem Fall eine 
ungezwungene Erklärung für die Beziehung zwischen Atmung und zu- 
nehmender Positivität gefunden. Ich vermute, daß das Zusammenfallen 
von intensiver Atmung und elektrischer Positivität in reizempfindlichen 
und in stark wachsenden Organen auch sonst dadurch entsteht, daß infolge 
der Atmung die geeigneten Membraneigenschaften geschaffen werden. 


5. Zusammenfassung der Ergebnisse. 

Bei seismonastisch reizbaren Organen ist der Sauerstoff nicht für die 
Durchführung der Reizreaktion selber erforderlich, also nicht für den 
„Zerfallsvorgang,‘‘ sondern einerseits für die Erhaltung der Reizbarkeit 
und andererseits für deren Restitution nach einem Reiz. Während dieser 
Restitution, d.h. im Refraktärstadium, ist der Sauerstoffbedarf größer 
als im ungereizten Organ. Die bei Sauerstoffmangel eintretende Hemmung 


1 Fortschr. Bot. 3, 69. 
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der Restitution äußert sich vor allem in einer Verzögerung der Permeabili- 
tätsabnahme, d.h. die während der Erregung aufgehobene Semiperme- 
abilität wird langsamer wiederhergestellt als nach einer Reizung unter 
normalen Bedingungen. Im ungereizten Organ erfolgt, wie zu erwarten, 
bei Sauerstoffmangel eine langsame Permeabilitätszunahme (Abnahme 
des Semipermeabilitätsgrades). Durch Übertragung der Objekte in 
Wasser kann der schädigende Einfluß des Sauerstoffmangels weitgehend 
vermindert werden, offenbar indem giftige Stoffwechselprodukte in das 
Wasser diffundieren. 

Mit dem gesteigerten Sauerstoffbedarf während der Restitution läuft 
eine Wärmebildung parallel, die sich offensichtlich aus den gleichen Oxy- 
dationen erklärt, für deren Durchführung der Sauerstoff notwendig ist. 

Die aus diesen Beobachtungen erschlossene Atmungssteigerung nach 
Reizung läßt sich mit CoLLAs Studien über die Zunahme der Wasser- 
stoffionenkonzentration (Säurebildung) und die Abnahme des r,,-Wertes 
nach Reizung in Zusammenhang bringen. 

Zum Schluß wird die Frage erörtert, auf welchem Wege die Erhaltung 
bzw. Wiederherstellung der Reizempfindlichkeit durch Atmungsvorgänge 
möglicherweise vor sich geht. 


Der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft danke ich für die durch 
Überlassung von Apparaten gewährte Hilfe. 
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UBER DIE OPTISCHEN EIGENSCHAFTEN HERBSTLICH 
GEFARBTER LAUBBLATTER. 


Von 
Hanns SPoHn. 


Mit 12 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 20. November 1934.) 


Bei der herbstlichen Verfärbung der Laubblätter treten in der Regel 
chemische Veränderungen der Blattfarbstoffe ein. Zum Teil werden die 
Farbstoffe abgebaut, zum Teil 
treten neue auf, die selbst 
innerhalb kurzer Zeit weite- 
ren Veränderungen unterlie- 
gen. Nach Versuchen von 
SJÔBERG (1927) nimmt der 
Chlorophyligehalt der Herbst- 
blätter allmählich ab, wäh- 
rend der Farbstoffcharakter 
der Carotinoide nur sehr lang- 
sam verlorengeht. Von Ru- 
DOLPH (1934) konnte dies er- 
neut bestätigt werden. Gleich- 
zeitig bilden sich neue wasser- 
lösliche Pigmente. NachKuHN 
und BROCKMANN (1932) sind 
die von Tswerrt (1908) ge- 
fundenen neuen Farbstoffe 
— Herbstxanthophylle von 
ihm genannt — Ester des 
Xanthophylls und seiner 
ersten Abbauprodukte. Die 
näheren Vorgänge dieses Auf- 
und Abbauvorganges sind 

-—mu À : 
Abe 1. chemisch noch wenig unter- 
sucht, und es erscheint des- 
halb verlockend auf einem anderen Wege mit physikalisch-chemischen 
Methoden zu versuchen, in diese Vorgänge einzudringen. Ein solcher 
Weg ist die spektral-photometrische Untersuchung der sich verfärbenden 
Blätter. Gewiß kann eine solche Methode eine chemische Untersuchung 
nicht ersetzen; denn einmal können, wie WILLSTÄTTER und STOLL (1913) 
ausführten, bedeutende Veränderungen im Spektrum nur auf verschiedene 
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physikalische Zustände desselben Stoffes zurückzuführen sein, anderer- 
seits kann eine tiefgreifende chemische Veränderung bei unwesentlicher 
Veränderung der farbbedingenden Atomgruppen das Absorptionsspek- 
trum kaum beeinflussen. Trotzdem müssen auch solche Methoden zu 
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der Klärung dieser Frage herangezogen werden, da sie doch manche 
Hinweise auf die Veränderungen geben können. 

Bei der vorliegenden Arbeit wurde auf spektral-photometrischem 
Wege versucht, über die Lichttransmission und -reflexion bei herbstlich 
gefärbten Laubblättern 
nähere Aufschlüsse zu 
erhalten. Für diese 
Untersuchungen wurde 
ein ZEıss’sches Mikro- 
Spektral - Photometer 
nach ENGELMANN (1884) 
verwendet, mitwelchem 
sich die spektrale Trans- 
mission bei Laubblat- 
tern quantitativ sehr 
gutbestimmenläßt. (Be- 
schreibung der Appara- 
tur bei ENGELMANN.) 
AuBer solchen, bereits 
von ENGELMANN ange- 
gebenen Transmissions- 
bestimmungen läßt sich 
mit diesem Apparat auch die Reflexion leicht und genau bestimmen. Die 
Reflexionswerte sind in Prozenten der Totalreflexion an Magnesium- 
karbonat (Albedo Y 100) ausgedrückt. Die nach dieser Methode er- 
haltenen Ergebnisse stimmen mit denen nach anderen energetischen 
thermoelektrischen und photoelektrischen Methoden erhaltenen gut 
überein, (SEYBOLD, 1932, 1933 a und b), was wir auch aus dem Vergleich 
der Abb. 2 und 11 mit den Abb. 1, 3—10 und 12 entnehmen können. 


Planta Bd. 23. 16 
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Bei den Herbstblättern lassen sich ungezwungen vier verschiedene 
Typen, die rein äußerlich durch ihre Farben gekennzeichnet sind, unter- 
scheiden: 

I. Die normal grünen Blätter werden erst heller, dann gelb und 
schließlich braun. Hierunter fallen wohl die meisten Arten: Aesculus 
hippocastanus, Platanus sp., 
Castanea vesca. 

II. Die normal grünen 
Blätter werden hellgrün und 
dann weiß. Beispiel: Sam- 
bucus nigra. 


Transmission und Reflexion 





—m a 
Abb. 4. Abb. 5. 

III. Die Blätter verfärben sich nach Rot, entweder unmittelbar oder 
über Gelb. Beispiele: Vitis vinifera, Acer platanoides. 

Als IV. Typus wären solche Blätter zu erwähnen, die bereits im 
grünen Zustand abfallen, ohne eine Verfärbung aufzuweisen. 

Diese Verschiedenheit in der herbstlichen Verfärbung drückt sich 
auch in den Transmissionswerten der Blätter deutlich aus. Bei den 
erstgenannten steigt die Transmission insgesamt mit zunehmender Ver- 
färbung ziemlich stark an, um bei der Braunfärbung wieder zurück- 
zugehen. Bei den fast weiß aussehenden Herbstblättern von Sambucus 
nimmt die Transmission ebenfalls im gleichen Sinne zu, ohne sich jedoch 





Transmission 
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später wieder zu verringern. Bei der 3. Klasse (Beispiel: Vitis vinifera) 
nimmt hingegen die Transmission bei zunehmender Rotfärbung stetig ab. 

Außer diesen allgemeinen Erscheinungen zeigen die erhaltenen Trans- 
missionskurven bemerkenswerte und auffallende Einzelheiten, auf welche 
etwas näher eingegangen sei. Ein grünes Blatt, z.B. von Aesculus 
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hippocastanum, hat bei 670 mu ein deutliches Transmissionsminimum, 
hervorgerufen durch die Chlorophyllabsorption (s. SEYBOLD, 1933 b, 
S. 259), Abb. 1. Untersucht man nun ein Blatt, bei dem bereits eine 
Gelbfärbung eingetreten ist, so ist dieses nicht mehr an dieser Stelle, 
sondern erscheint bei 660 my. Bei weiter zunehmender Verfärbung 
verschwindet dieses immer mehr, um bei einem braunen Blatt voll- 
ständig verschwunden zu sein. Wie kann diese Bandverschiebung erklärt 
werden? Es ist seit HAGENBACH (1870) bekannt, daß das Absorptions- 
spektrum eines acetonischen Chlorophyllextraktes gegenüber dem eines 
16* 
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Blattes nach kürzeren Wellen zu verschoben ist (REINKE, IWANOWSKI, 
WizzsrÂrres und StoLı, 1918). Diese Verschiedenheit in den Spektren 
wird auf den physikalischen Zustand des Chlorophylls in den Blättern 
bzw. Chloroplasten zurückgeführt. Es ist nun sehr wahrscheinlich, 
daß die zu Beginn der Verfärbung der Blätter auftretende Band- 
verschiebung im Rot nach kürzeren Wellen zu auf eine Zustandsänderung 
des Chlorophylis hindeutet. Es ist möglich, daß dabei das Chlorophyll 
in molekular-gelösten Zustand übergeht und damit die Einleitung zum 
Abbau des Farbstoffes bildet. Die 
Transmission des braunen Blattes ist 
wieder geringer geworden, was sicher 
auf die Bildung neuer lichtabsorbieren- 
der Stoffe zurückzuführen ist. Diese 
Verschiebung des Chlorophyllbandes 
konnte SEYBOLD (bisher noch nicht 
veröffentlicht) mittels seiner photo- 
elektrischen Methode (SEYBOLD, 1934, 
S. 601) ebenfalls feststellen (s. Abb. 2). 
Außerdem läßt die Abb. 2 erkennen, 
wie der Kurvenverlauf in den der 
spektrophotometrischen Beobachtung 
schwer zugänglichen Spektralbezirken 
(500—400 mu) verläuft. Abb. 3 zeigt 
das gleiche Ergebnis: Verschiebung des 
Transmissionsminimums von 670 mu 
nach 660 mu. Auffallend ist hier auch 
das erst bei beginnender Verfärbung 
auftretende starke Absorptionsmaxi- 
mum bei 600 mu. Es ist denkbar, 
daß diese, auch bei den anderen untersuchten Laubblättern auftretende 
Erscheinung, auf das Entstehen eines neuen Stoffes, vielleicht eines 
Abbauproduktes des Blattfarbstoffes, zurückzuführen ist. Da das Proto- 
chlorophyll zwischen 640—620 mu ein kräftiges Absorptionsband auf- 
weist (s. KosTYTTSCHEw, Bd. 1, S.108), so liegt die Vermutung nahe, 
daß dieser Stoff bei dem herbstlichen Chlorophyllabbau auftritt. Die 
Transmissionskurven des hellgrünen, grüngelben, gelben und braunen 
Blattes der Roßkastanie (Abb. 1) lassen im Orange zwischen 640—620 mu 
auf ein starkes Absorptionsband schließen. Bei Castanea vesca, Abb. 4, 
ergibt sich das gleiche Bild: starke Zunahme der Transmission und 
Bandverschiebung im Rot, sowie eine gleichzeitig auftretende relativ 
geringe Transmission um 600 mu! 

Ein Beispiel des 2. Typus zeigt Abb. 5, Sambucus nigra. Hier war 
eine Bandverschiebung nicht zu bemerken, dagegen wird man hier 
deutlich des Auftretens des Transmissionsminimums um 580 mu gewahr. 
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Abb. 8. 
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Weiterhin wurde hier die Reflexion der entsprechenden Blätter bestimmt 
und eingetragen. [Ausgezogene Kurven Transmission (T), unterbrochene 
Kurven Reflexion (R).] Man erkennt, daß die Reflexion der nerbst- 
lichen Laubblätter in noch viel stärkerem Maße als die Transmission 
ansteigt und der Kurvenverlauf im allgemeinen dem 
der Transmission folgt, vielfach in stärkerer Aus- 
prägung. Besonders deutlich erscheint dies bei den 
Reflexions- und Transmissionskurven des hellgrünen 
und weißen Blattes. Das Reflexionsminimum bei : 
620—600 my deutet wiederum auf das obenerwähnte 
verstärkte Band im Orange hin. Die stark anstei- 
genden Reflexionswerte werden sich übrigens mit 
den gleichfalls erhöhten Transmissionswerten natur- 
gemäß in einer stark verminderten Gesamtabsorp- 
tion der Herbstblätter auswirken, worauf noch ein- —mu 
zugehen sein wird. Bei Acer platanoides kommt es Abb. 9. 
nun sehr häufig vor, daß bereits stark gelb gefärbte 
Blätter noch zahlreiche grüne „Inseln“ haben. Vergleicht man die 
Transmissionskurven an solchen grünen Stellen mit denen eines noch 
unverfärbten grünen Blattes, so findet man stets einen gleichen Ver- 
lauf, wobei jedoch die Bandverschiebung bereits eingetreten ist, wie 
dies das Beispiel der Abb. 6 zeigt. T, ist die Trans- 7, 
mission eines normalen grünen Blattes, T, die der 
erwähnten grünen Stelle eines gelben Blattes, und 
R, die entsprechende Reflexion. Die beiden anderen | 
Kurven (T,, R,) kennzeichnen ein gelbes Blatt. à 

Die Blatter von Vitis vinifera, Abb. 7, stellen : 
den 3. Verfärbungstypus dar: Mit steigender Rôtung & 
nimmt die Transmission in zunehmendem MaBe 
ab. Zwar sind hier auch die Verlagerung des 
Transmissionsminimums von 670 my nach 660 mu 
und die bemerkenswerte Absorptionszunahme im 
Orange, die allerdings mit zunehmender Rot- 
färbung verschwindet, festzustellen. Mit fortschreitender Rötung tritt 
jedoch eine nach dem langwelligen Teil des Spektrums vorrückende 
große Endabsorption (vermutlich Anthocyane) auf. Dieses deutet auf 
chemische Umwandlungen besonderer Art hin. Abb. 8 gibt ergänzend 
die Transmissions- und Reflexionskurve eines durch starke Rotfärbung 
ausgezeichneten Ahornblattes wieder, eine Erscheinung, die an diesen 
Blättern öfters zu beobachten ist und jedenfalls einen sekundären Ver- 
färbungsvorgang darstellt. Gegenüber dem gelben Blatt ist die Reflexion 
und Transmission wieder stark verinindert und verläuft ähnlich wie bei 
Vitis vinifera (Abb. 6). 

Schließlich seien noch 2 Beispiele solcher Blätter gebracht, die bereits 
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in noch griinem Zustand abfallen. Es sind dies Populus nigra (Abb. 9) 
und Cydonia japonica (Abb. 10). Hier wurde nur der Spektralbereich 
zwischen 600 und 700 my untersucht. In keinem Falle ist hier eine 
Bandverschiebung oder eine wesentliche Verschiedenheit der Blatter 
festgestellt worden. Die Kurven II und III der Abb. 9 sind gegenüber 
Blatt I etwas heller grün gefärbt. Das gleiche gilt für Abb. 10. Bei den 


0 





Transmission und Reflexion 
Absorption A=100- (T+A) 


—mu 
Abb. 11. 


Blättern, die grün von den Zweigen abfallen, trat demnach bis zu diesem 
Zeitpunkt keine wesentliche Zustandsänderung der Blattfarbstoffe ein. 

Abgesehen von dem letzten Fall erkennt man aus den angeführten 
Beispielen, daß sich Transmission und Reflexion der Herbstblätter mit 
zunehmender Verfärbung wesentlich ändern. Für die Gesamtabsorption 
des Lichtes [ Absorption A = 100 — (Transmission T + Reflexion R)] 
ergibt sich, daß die grünen Blätter mehr Licht absorbieren als die gelben. 
Die Transmissionskurven (T) der Abb. 11 sind von SEYBOLD wieder auf 
photoelektrische Weise gewonnen, während die Reflexionskurven (R) 
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aus einer Arbeit von SHULL (1929) entnommen sind. Man erkennt, wie 
beim gelben Blatt das Absorptionsmaximum im Rot des griinen Blattes 
verschwunden ist und die Absorption des gelben Blattes im rotgelben 
Spektralbereich geringer wird. 
Integriert man die Absorptions- 
kurven zwischen 680 und 500 my, 
wobei man das eingestrahlte 
Licht für diesen Spektralbereich 
gleich 100 setzt, so erhält man 
aus diesen Kurven ein Verhält- 
nis von Grin: Gelb = 70 : 45 
(1,55 :1). Eine Ermittlung der 
Absorptionskurven aus den spek- 
trophotometrischen Transmis- 
sions- und Reflexionswerten eines 
grünen und gelbbraunen Blattes 
von Acer platamoides (Abb. 12) 
ergibt ein Verhältnis Grün : Gelb 
= 80: 53 (1,51 : 1), was mit 
obigen Werten übereinstimmt. 
Die Absorptionskurve des gelben 
Blattes in Abb. 11 zeigt bei 
660 mu einen schwachen Ab- 
fall, während dieser in Abb. 12 
sehr steil verläuft. Je nach Abb. 12. 

dem Zustand der Verfärbung 

wird eine kräftige Absorption in verschiedenen Spektralbereichen ein- 
setzen. Im Spektralbereich 500—400 mu ist die Gesamtabsorption des 
grünen und gelben Blattes annähernd gleich (Abb. 11). Messungen an 
anderen Blättern ergaben prinzipiell nichts Neues. Die Absorption der 
gelben Blätter ist, vom blauen Spektralbezirk abgesehen, weit geringer 
als die der grünen. Energetisch wird dieser Befund für die Assimilation 
und Transpiration sich verfärbender Herbstblätter von Wichtigkeit sein. 





Zusammenfassung. 

1. Es wird die herbstliche Verfärbung der Laubblätter spektral- 
photometrisch durch Aufstellung der Transmissions- und Reflexions- 
kurven untersucht und verfolgt. Photoelektrische Meßergebnisse werden 
zur Ergänzung mitgeteilt. 

2. Es läßt sich das Auftreten einer Bandverschiebung von 670 mu 
nach 660 mu feststellen. 

3. Bei der Verfärbung treten gleichzeitig charakteristische Änderungen 
der Transmissions- und Reflexionskurven auf, die auf die Anwesenheit 
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bestimmter Farbstoffe hindeuten. Vornehmlich erscheint eine Verstär- 
kung des Absorptionsbandes im Orange. 

4. Die Gesamtabsorption herbstlich gelb gefärbter Blätter ist im 
Vergleich zu grünen vermindert. 


Vorliegende Arbeit konnte ich im Rahmen der Wissenschaftlichen Akademiker- 
hilfe der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft, die auch in dankenswerter 
Weise den Mikrospektralapparat zur Verfügung stellte, im Botanischen Institut 
der Universität Heidelberg ausführen. Der Notgemeinschaft der Deutschen Wissen- 
schaft, sowie auch Herrn Prof. Dr. SEYBOLD, welcher mir die Anregung zu dieser 
Arbeit; gab, möchte ich an dieser Stelle meinen herzlichen Dank aussprechen. 
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UBER DIE VERBREITUNGSOKOLOGIE DER DESMIDIACEE 
OOCARDIUM. 


Von 
J. WALLNER 
(Miinchen). 
Mit 3 Textabbildungen (14 Einzelbildern). 


(Eingegangen am 20. November 1934.) 


Vor einiger Zeit berichtete der Verfasser in der ,,Planta (Berl.)‘‘ über die 
kalkablagernde Desmidiaceen-Gattung Oocardium und ihr Auffinden in 
Südbayern (WALLNER, 1933). Da sich bisher mit alleiniger Ausnahme von 
SENN (1899) niemand der Erforschung dieser eigentümlichen Gattung 
gewidmet hat, harren noch viele Fragen der Beantwortung. So ist vor 
allem die Frage nach der Verbreitungsweise von Oocardium depressum 
noch ungelöst geblieben. Bekanntlich befinden sich die Zellen dieser Alge 
in den Apikalenden von Caleitröhren, aus denen sie nur mit etwa ein 
Drittel ihrer Körperoberfläche herausragen. Jede Röhre, welche, auseinem 
Calcitkristall ihren Ursprung nehmend, basal verschlossen ist, wird durch 
die physiologische Tätigkeit der Alge apikalwärts verlängert. Teilung der 
Zelle hat Gabelung der Röhre zur Folge. Hierdurch entstehen Polster 
von Kalkröhrchen (,Oocardium-Tuffe‘‘) welche je nach der Strömungs- 
intensität der Wässer eine verschiedene Oberflächengestaltung zeigen. 
Bezüglich weiterer Einzelheiten verweise ich auf meine früheren ein- 
gehenden Darstellungen (WALLNER, 1933 und 1934). 

In Südbayern gibt es nun Bäche, deren Lauferstreckung auf Hunderte 
von Metern mit lebendem Oocardium-Bewuchs bedeckt ist. Die Unter- 
suchung, wie die in Caleitröhren sitzenden und dort durch Gallertstielchen 
festgehaltenen Oocardium-Zellen sich auf die Erstreckung eines schnell 
fließenden Baches verbreiten, führte zur Entdeckung eines unter den 
Desmidiaceen einzig dastehenden Verbreitungsmodus, der zugleich ein 
Beispiel gibt für die noch wenig untersuchten ,,Anpassungserscheinun- 
gen‘ pflanzlicher Quellbachbewohner an ihr stark strömendes Milieu 
(,,torrenticole Lebensweise‘‘). 

Eine minimale seitliche Ausdehnung der Oocardium-Polster wird 
immerhin ermöglicht durch die oben schon angeführte Gabelung der 
Röhren bei den Zellteilungen. Jedoch ist die hiermit gewonnene Ver- 
breiterung der Polster derart gering und beansprucht auch bei intensiver 
Zellteilung infolge der Kleinheit des Röhrenquerschnittes (etwa 22—24 u) 
so lange Zeit, daß sie nicht die rasche Besiedelung großer Bachläufe zu 
erklären vermag. Im Gegensatz zu einigen früheren Beobachtungen des 
Verfassers (WALLNER, 1934) ist an manchen Standorten gerade die rasche, 
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in wenigen Monaten vollendete Besiedelung von Bächen durch unsere 
Alge deutlich zu beobachten. Einige vom Verfasser im Jahre 1930 unter- 
suchte „Oocardium-Bäche‘“ östlich von Weilheim (Oberbayern) hatten 
durch reichliche Schotterführung bei den Überschwemmungen im Sommer 
1932 ihren Oocardium-Bewuchs fast vollkommen eingebüßt. Das Schotter- 
material fegte, von der Gewalt der herabstürzenden Wässer getrieben, 
die Oberflächen der Oocardium-Kalkkrusten ab und entfernte somit alle 
in den Röhrenenden befindlichen Zellen, die Bildner der Kalktuffe 
jener Bäche. Nur wenige Tuffreste, an geschützten Ausbiegungen der 
Bachränder, trugen nach der Überschwemmung noch ihren Bewuchs 
lebender Oocardium-Zellen, was man an der auffallenden Grünfärbung 
dieser Stellen leicht zu erkennen vermochte. In etwa 1!/, Monaten nun 
konnte der Beginn einer intensiven, von diesen Restvorkommen aus- 
gehende Neubesiedelung der Bäche festgestellt werden. Von den durch 
ihren lebenden Bewuchs intensiv grün gefärbten Oocardium - Tuffen 
der Bachränder erstreckten sich ebenso gefärbte 5—80 em breite und 
1—3 m lange Streifen in Richtung des strömenden Wassers gegen die 
Bachmitte zu. Nach Ablauf von weiteren 2 Monaten hatten sich einige 
der grünen Striemen so stark verbreitert, daß stellenweise eine die Schotter- 
masse einheitlich bedeckende grüne Fläche entstand. Die mikroskopische 
Prüfung ergab folgendes: Die „grünen Streifen‘ werden gebildet durch 
eine Unzahl von Oocardium-Zellen, die mit Hilfe starker Gallertaus- 
scheidungen auf den rauhen Oberflächen der Schottersteine festgeheftet 
sind. Die Zellen nahmen von den beschriebenen Restvorkommen der 
Bachränder ihren Ausgang und ‚wanderten‘ unter fortwährender inten- 
siver Teilung und Gallertbildung in Richtung der Strömung gegen die 
Bachmitte. Von Kalkröhrenbildung war zunächst nichts zu sehen. Wir 
wollen daher diesen Zustand unserer Alge als ‚freies Stadium“ bzw. 
„Wanderstadium‘‘ bezeichnen, im Gegensatz zum bisher allgemein 
bekanntgewordenen ,,Réhrenstadium“, bei dem die Algenzellen in 
Calcitrôhrchen durch Gallertstiele festgehalten werden. Außerdem er- 
kennen wir folgendes: Oocardium depressum besitzt in Form von freien, 
nicht in Röhrchen festgehaltenen Zellen (,,Wanderzellen‘) ein Verbrei- 
tungsmittel, durch das es in der Lage ist, in kurzer Zeit neue Gebiete 
schnell strömender Bäche einzunehmen. Die Wanderzellen selbst unter- 
scheiden sich morphologisch durch nichts von jenen des Röhrenstadiums. 
Nur die Art ihrer unten näher zu beschreibenden Gallertbildungen ist 
eine gänzlich andere. Nach weiteren 3 Monaten hatte sich der in Rede 
stehende Standort unserer Alge nun wie folgt verändert: Auf dem größten 
Teil des mit Oocardium-Zellen bedeckten Bachbettbereiches war Caleit- 
röhrenbildung eingetreten. Die Schotter wurden stellenweise deutlich 
durch den neugebildeten Oocardium-Tuff inkrustiert und verfestigt. 
Das „freie Stadium“ zeigte sich jetzt nur mehr beschränkt auf die jeweilige 
Randzone der grünen Ausbreitungsstreifen. 
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Soweit die ersten Beobachtungen in der Natur. Sie veranlaßten mich 
nun neben weiteren Beobachtungen an den Standorten zur experimentellen 
Klarstellung! folgender beiden Fragen: 

1. Welches sind die Bedingungen für das Auswandern der Oocardium- 
Zellen aus den Röhren und hiermit für die Bildung des , freien Stadiums“ ? 

2. Welche Bedingungen sind für die Wiederaufnahme der Calcit- 
röhrenbildung maßgebend ? 

Die bisher abgeschlossenen Versuche zur Lösung dieser Fragen sind 
in Verbindung mit Standortsbeobachtungen im folgenden mitgeteilt: 

1. Zunächst war es wahrscheinlich, daß die Entstehung des ,,freien 
Stadiums‘ auf den nämlichen Faktor zurückzuführen ist, der auch das 
von SENN und dem Verfasser eingehend beschriebene „Auswandern“ 
der Algenzellen aus den Röhrchen bedingt. Bringt man Oocardium-Kalk 
mit lebenden Zellen aus stark strömendem Wasser in schwach strömendes 
oder „stehendes“, so bemerkt man, daß die Algen durch intensive Gallert- 
bildung aus ihren Röhren herausgeschoben werden. Eine ähnliche Er- 
scheinung zeigen übrigens auch andere Kalkalgen der Quellbäche beim 
nämlichen Milieuwechsel. Rivularia haematites z. B. aus rasch fließendem 
Wasser in solches verpflanzt, das kaum eine Strömung aufweist, reagiert 
auf den Milieuwechsel analog Oocardium mit starker Gallertbildung, 
in welcher aber zahlreiche wenigzellige ,,Trichome eingebettet sind. 
Gongrosira incrustans verlängert nach dem nämlichen Milieuwechsel die 
Zellfäden, welche ursprünglich bis zu ihren Spitzen in Kalk eingebettet 
waren, über die Oberfläche dieser Kalkmasse hinaus. An Stelle des Aus- 
wanderns von Einzelzellen findet hier zunächst ein ‚„Herauswachsen“ 
von Zellfäden statt, in welchen schließlich Zoosporen gebildet werden. 
Die Wanderzellen von Oocardium, die kurzen ,,Trichome‘‘ von Rivularia 
sowohl wie die Zoosperen aus den @ongrosira-Fäden werden noch von sehr 
schwachen Strömungen leicht fortgeführt. Es ist nun zu bedenken, daß 
in den Wässern der natürlichen Standorte dieser Kalkalgen bei Ver- 
ringerung der Strömung starke Änderungen des py-Wertes infolge der 
sich ansammelnden toten organischen Substanz festzustellen sind. Das 
beschriebene Verhalten der Algen ist also meines Erachtens eine nützliche 
Reaktion insofern, als in den Quellbächen der Übergang von schneller 
zu langsamer Strömung verbunden ist mit einer für die Algenzellen 
nicht erträglichen chemischen Milieuänderung (Verringerung des Sauer- 
stoffgehaltes, py-Senkung). Die Frage, ob nun die genannte chemische 
oder die physikalische Milieuänderung (Verringerung der Strömungs- 
intensität) die Wanderzellenbildung von Oocardium auslöst, habe ich 
früher auf Grund von Versuchen und Freilandbeobachtungen dahin 
beantwortet, daß wahrscheinlich die Verringerung der Strömungsinten- 

1 Durch die Erlaubnis von Herrn Prof. Dr. F. v. WETTSTEIN war es mir möglich 


die in vorliegender Arbeit mitgeteilten Versuche im Botanischen Institut München 
durchzuführen, wofür ich auch hier meinen Dank ausspreche. 
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sität allein schon die genannte Erscheinung bewirkt. Sekundär kann 
dann die später noch hinzutretende Änderung des Ionengehaltes der 
Wässer eine Beschleunigung des Vorganges herbeirufen. Zur endgültigen 
Klärung dieser Frage scheinen mir die ehedem unternommenen Versuche 
nicht vollauf zu genügen. Frisches Oocardium-Material wurde damals 
in schwach strömende Leitungswässer von Weilheim, Partenkirchen und 
München übertragen. Die Standorte waren jeweils nicht allzu weit ent- 
fernt, so daß, wie die mikroskopische Kontrolle zeigte, immer ein Heraus- 
wandern der Oocardium-Zellen während der Transporte vermieden werden 
konnte. Die chemische Zusammensetzung der Standortswässer, aus 
welchen die Proben genommen wurden, war mir jedoch zumeist nicht 
bekannt; es konnte also gerade so gut auch eine chemische Beeinflussung 
der vielleicht anders gearteten Leitungswässer die Wanderzellenbildung 
hervorgerufen haben. Allein folgende Versuche scheinen mir sehr dafür 
zu sprechen, daß bei der Bildung der Wanderzellen in erster Linie nicht 
chemische, sondern physikalische Bedingungen des Milieus maßgebend sind. 

Wie schon an anderer Stelle mitgeteilt (WALLNER, 1934), konnte der 
Verfasser Standorte von Oocardium in Bächen des Quellenfassungs- 
gebietes der Münchener Trinkwasserleitung auffinden. Es handelt sich 
um Bäche, die noch nicht für Trinkwassernutzung gefaßt wurden, aber 
demselben Grundwasserstauer ihre Entstehung verdanken und demnach 
auch die nämliche chemische Zusammensetzung aufweisen, wie die seit 
Jahrzehnten ‚„gefaßten‘‘ Quellen. In ihnen sind überdies die Reste des 
Bewuchses kalkablagernder Pflanzen noch enthalten, welche ehedem 
im gesamten Quellengebiet verbreitet waren und mächtige Lager von 
Tuff bildeten. Oocardium-Tuff mit lebendem Bewuchs von Zellen dieser 
Alge wurde aus schnell strömendem Bereich der genannten Bäche in sehr 
stark strömendes (etwa 350 cem pro Sekunde) Münchener Leitungswasser 
gebracht. (Kulturgefäß: schräg orientierte Glasröhre mit Zu- und Ab- 
laufröhrchen analog Abb. 1a). In ihm erfolgte erst dann ein Auswandern 
der Zellen, nachdem die Durchströmung des Kulturgefäßes auf 200 ccm 
pro Sekunde zurückgeführt wurde. Proben aus dem Kapillarwasser- 
bereich der Bäche zeigen auch in ganz schwach strömendem Münchener 
Leitungswasser kein Herauswachsen. Nach meinen Beobachtungen in 
der Natur scheint mir bei der Ausbildung des freien Stadiums nun nicht 
nur die Menge des über die Algen hinwegfließenden Wassers maßgebend 
zu sein, sondern vor allem der Druck bzw. die Stärke des Anprallens 
der Strömung im neuen Milieu. Um auch diese Verhältnisse näher zu 
prüfen, unternahm ich folgende Versuche: Ein beiderseits mit Gummi- 
pfropfen und Ableitungsröhrchen versehener Glaszylinder (Format: 
1,20 m Länge, 5 cm Durchmesser) wurde vertikal gestellt. Nachdem im 
unteren Ende des Zylinders ein mit Oocardium inkrustiertes Zweigstück 
aus stark strömendem Wasser festgeklemmt war (Abb. 1c), erfolgte ein 
Tropfenfall aus dem oberen Zuleitungsröhrchen (Z in Abb. lc) mit einer 
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Stärke von 11 ccm/min. Der Zylinder wurde nun so orientiert und fest- 
geklemmt, daß die Tropfen unmittelbar auf den Bezirk A des inkru- 
stierten Zweiges auffielen (Abb. 1c, c’). Bei A konnte kein Herauswandern 
der Zellen beobachtet werden, wenn der Tropfenfall bezüglich der Höhe 
(etwa 1m) und der als geeignet befundenen Wassermenge beibehalten 
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Abb. 1. Die zur Kultur von Oocardium in strémendem Münchener Leitungswasser benützten 

Gefäße. D Drahtstückchen, mit deren Hilfe die in den Gefäßen befindlichen Inkrustationen 

festgeheftet sind. Die Pfeile geben die Richtung des strömenden Wassers an. Bezüglich 
der übrigen Hinweise vgl. den Text! 


wurde. Wohl aber fand in den Teilen B und auf der A diametral gegen- 
überliegenden Seite des inkrustierten Zweiges ein deutliches Auswandern 
von Oocardium statt. 

Als Parallelversuch wurde dieselbe Menge Wasser des Tropfen- 
falles (11 ccm/min.) durch ein von mir früher (WALLNER, 1934 II) be- 
schriebenes Kulturgefäß für strömendes Milieu (Abb. 15) geleitet. Dieses 
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enthielt Oocardium-Polster vom Ausgangsmaterial des vorigen Versuches. 
Schon nach 2 Tagen erfolgte ein allseitiges Herausheben der Oocardium- 
Zellen aus ihren Röhrchen durch die neugebildete Gallerte. 


Die Versuchsanordnung mit dem Glaszylinder änderte ich nun wie 
folgt ab: An Stelle des kurzen Zuleitungsrohres Z wurde ein solches von 
1 m Länge eingefügt. Durch Verschieben im Gummipfropfen konnte der 
Mündungsabstand von der Oocardium-Inkrustation und daher die Fall- 
höhe der Tropfen verändert werden. Es zeigte sich nun bei mehrmaliger 
Durchführung des obigen Versuches mit wechselnder Höhe des Tropfen- 
falles und Oocardium-Material verschiedener Herkunft immer folgendes: 
Bei Zufuhr gleicher Wassermengen trat jeweils das Auswandern der 
Zellen im Bezirk A nur ein, wenn die Höhe des Tropfenfalles einen gewissen 
Wert unterschritten hatte. Das heißt aber nichts anderes, als daß die 
Stärke des Anpralles der fallenden Wassertropfen im gegenwärtigen Ver- 
such für die Bildung der Wanderzellen maßgebend ist. Im einzelnen 
verhielten sich die Oocardium-Proben recht verschieden bezüglich der 
Fallhöhe, welche eingehalten werden mußte, um ein Herauswachsen der 
Zellen zu vermeiden. Vor allem sind Proben aus sehr stark strömenden 
Bachbezirken sehr schwer vor dem Auswandern der Zellen zu bewahren, 
während die im Kapillarwasserbereich gedeihenden Oocardium-Lager 
auch in recht schwach strömenden Münchener Leitungswasser lange Zeit 
keine derartige Erscheinung zeigen. Es ist also festzustellen, daß jeweils 
im experimentellen Verhalten der Alge die natürlichen physikalischen 
Milieuverhältnisse nachklingen. 

Noch durch eine andere Anordnung konnte ich die Wirkung des An- 
pralles strömenden Wassers auf Oocardium beobachten: bei Kultur in 
schräg eingeklemmter Glasröhre (Abb. 1a) wurde eine zu einer Kanüle 
verfeinerte Zuleitungsröhre so in den Gummipfropfen eingeklemmt, daß 
der durch sie fließende Wasserstrom auf ein eng umgrenztes Gebiet des 
zu prüfenden aus schnell strömendem Bachwasser stammenden Oocardium- 
Bewuchses aufprallt. Die Zellen dieses Bezirkes wandern nicht oder, bei 
größeren Entfernungen der Kanülenmündung von der Inkrustation, erst 
viel später aus alsdie Zellen der unter geringerem Wasserdruck stehenden 
benachbarten Bewuchsfläche. 


Die Versuche dürften also, um unser Ergebnis hier kurz zusammen- 
zufassen, wohl hinreichend gezeigt haben, daß bei der Entstehung des 
Wanderzellenstadiums unserer Alge vor allem die Minderung der Strö- 
mungsintensität bei Milieuwechsel maßgebend ist. Daß auch chemische 
Einflüsse die Erscheinung bewirken können, ist durchaus möglich. 
Das Ergebnis der diesbezüglichen Versuche soll jedoch erst nach ihrem end- 
gültigen Abschluß mitgeteilt werden. 


Was unsere Standortsbeobachtungen über das Wanderstadium von 
Oocardium betrifft, so sind hier noch einige wesentliche Ergänzungen 
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anzufiigen, welche auf Grund des Ergebnisses obiger Versuche uns 
nunmehr leicht verständlich sein werden. 

Die Bildung des „freien Stadiums‘‘ geht in der Natur nicht nur bei 
plötzlichen Hemmungen der Wasserbewegung eines Bachlaufes vor sich. 
Wir finden es nicht nur in solchen Bächen, die infolge einer Hochwasser- 
katastrophe ihren Oocardium-Bewuchs teilweise verloren haben und diesen 
nun wiederum aus den noch vorhandenen Restvorkommen ergänzen. 
Das Wanderstadium unserer Alge tritt nur bei diesen Gelegenheiten im 
Rahmen der Bewuchsfolge eines Tuffbaches mengenmäßig so stark in 
den Vordergrund, daß dies uns ohne weiteres auffällt. Vielmehr ist 
das freie Stadium in jedem Oocardium-Bewuchs das ganze Jahr über 
zu finden. Ja, viele der größeren Oocardium-Bäche haben jahraus-jahrein 
auch nach lange andauernden Trockenperioden eine konstante Wasser- 
schüttung, da sie im Untersuchungsgebiet den Abfluß großer, unter- 
irdischer Wasserbecken (,,Flinzbecken“) darstellen, welche gewissermaßen 
als natürliche Wasserreservoirs anzusprechen sind. Und doch findet 
man in diesen Bächen das Auftreten des freien Stadiums, ohne daß 
die Strömungsstärke irgendwie verringert wäre. Zur Erklärung dieser 
anscheinend im Widerspruch mit obigen Darlegungen über die Bildungs- 
bedingungen des Wanderstadiums stehende Beobachtungstatsache führt 
uns folgende Prüfung: Wir nehmen, um den Bildungsort des ‚freien 
Stadiums“ zu suchen, Oocardium-Polster aus schnell strömendem Quell- 
wasser und betrachten die Oberfläche bei etwa 100facher Vergrößerung. 
Wir erkennen folgendes: Die halbkugelig gestalteten Wölbungen der 
Röhrengarben tragen nur Zellen, welche in den Apikalenden der Röhrchen 
sich befinden. In der peripheren Zone der Wölbungen (Abb. 3B bei s), 
dort, wo diese in die Seitenflächen der Röhrengarben übergehen, 
wird man fast überall ‚‚ausgewanderte‘‘ Zellen erkenner. Durch Methylen- 
blau-Färbung ist weiterhin bemerkbar geworden, daß ein Teil freier 
Oocardium-Zellen in homogene Gallerte eingebettet ist, andere Zellen 
aber schon deutliche Prismengallerte zu bilden begonnen haben. Wir 
fanden hiermit die Übergangszone von Halbkugelwölbung zu den Seiten- 
flächen einer Röhrengarbe als die Bildungsstelle des freien Stadiums. 
Warum gerade diese Zone die Erscheinung des Herauswanderns der Zellen 
aus den Röhrchen aufweist, ist leicht einzusehen. Durch die Apikal- 
verlängerung der Röhrengarbe gelangen jeweils die peripher stehenden 
Röhrenmündungen und mithin ihre Algenzellen passiv auf die Seiten- 
flächen (Vertikalflächen) der Garben. Die lebenden Zellen treffen dort, 
in unmittelbarer Nähe benachbarter Röhrensäulen nicht nur ungünstige 
Lichtverhältnisse an, sondern sind auch in eine Zone verminderter Aus- 
wirkung des Strömungsdruckes gelangt. Auf Grund unserer obigen 
Erkenntnisse wird also das Auftreten von Wanderzellen gerade an diesen 
Orten verständlich. Gelegentlich findet man neben den „ausgewanderten“ 
auch noch eine Anzahl absterbender bzw. toter Zellen, welche sich noch 
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in den Réhrchen befinden. Sind die Bedingungen zur Bildung des freien 
Stadiums für die Gesamtheit der Zellen eines Oocardium-Polsters gegeben, 
wie in vielen meiner Versuche z. B., so geht dessen Bildung so vor sich: Die 
peripher und basal (in Abb. 3B bei s) an den Halbkugelpolstern befind- 
lichen Zellen wandern, soweit sie dies nicht schon getan haben, zuerst aus 
ihren Röhrchen heraus. Die Auswanderung setzt sich dann spitzenwärts 
fort, bis auch die apikal sitzenden Zellen ihre Röhren verlassen haben. 

2. Es schien mir nun anschließend an die vorgenannten Beob- 
achtungen besonders reizvoll, die Bedingungen für die Caleitröhrenbildung 
unserer Alge und hiermit die Bedingungen für das ‚Wiederaufwachsen“ 
ihres freien Stadiums durch einfache Versuche zu erkunden. Den bis- 
herigen Bemühungen SENNs ist es ja nicht gelungen, die Alge im Versuch 
zur Kalkröhrenbildung zu veranlassen. 

Zu den im folgenden nun beschriebenen Experimenten wurden, wenn 
nicht ausdrücklich anders betont, die von mir angegebenen Gefäße für 
Kultur in strömendem Milieu (Abb. 15) benützt; weiterhin kam, wie 
bei den oben mitgeteilten Versuchen, Münchener Leitungswasser als 
Kulturmilieu zur Verwendung. 

Eine Probe von Oocardium-Tuff mit lebendem Bewuchs der Des- 
midiacee wurde aus stark strömendem Bachwasser in Münchener Leitungs- 
wasser überführt. Dieses durchströmte das Kulturgefäß mit etwa 
120 cem/min. Wie üblich zeigte sich auch hier wiederum das Auswandern 
der Algenzellen durch Verlängerung ihrer Gallertstiele. Da ich die Ver- 
suche im August (1933) in einemnach Süden gelegenen Gewächshaus durch- 
führte, ergab sich eine Erwärmung des die Kulturgefäße durchfließenden 
Wassers auf maximal 23°. Die Kalkfällung erfolgte hierbei tagsüber 
rein abiogen. Um eine allzu starke Anreicherung des an der Wasser- 
oberfläche sich ausscheidenden CaCO, im Kulturgefäß zu vermeiden, 
wurde diesem ein weiteres „vorgeschaltet‘‘. In diesem ‚„Vorwärmer“ 
erfolgte nun die Kalkfällung zum größten Teil. Die Oocardium-Zellen 
waren wenige Tage nach dem „Auswandern“ unregelmäßig in homogener 
Gallerte verteilt und vollkommen von dieser umschlossen. Bald waren 
jedoch vielerorts Zellteilungen eingetreten. Die neugebildeten Zell- 
hälften scheiden nun nicht mehr homogene Gallerte ab, sondern bilden, 
nachdem sie einige Zeit gallertlos geblieben sind, typische Prismen- 
gallerte. Diese entsteht im Gegensatz zur Homogengallerte nun nicht 
allseitig. Zunächst erscheinen die Prismen auf der Apikalwölbung, 
später auch basalwärts, aber nie bilden sie sich unterhalb der Mitte der 
Zelle. Die basale Hälfte der Zelle gehört nun vielmehr den Neubildungen 
von Homogengallerte an, mit denen dann die Teilungsprodukte in Zu- 
sammenhang bleiben. Die ständig zu beobachtende Verzögerung des 
Erscheinens der Prismengallerte auf der jeweils jüngeren Zellhälfte hängt 
offenbar mit der noch unvollendeten Ausbildung des Porenapparates 
der Membran zusammen (Abb. 29). 
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Durch intensive Teilung sind im Versuch in 14 Tagen kleine Kolonien 
von 2, 4, 6, 8 Zellen entstanden (analog Abb. 2a—c). Die Komponenten 
werden durch basale Homogengallerte zusammengehalten und kugel- 
förmig angeordnet (Abb. 2a, bc, f). Im Laufe von weiteren 2 Wochen 
fanden sich schon große mit freiem Auge erkennbare Kugelkolonien 
unserer Alge im Kulturgefäß. Diese ,,Oocardium-Kugeln“ sind peripher 





g 


Abb. 2a—d. Verschiedene Stadien der Kugelkoloniebildung. e Teilstück aus einer alten 
Kugelkolonie. ST Uninkrustierte Gallerstiele mit Prismengallerte tragenden Zellen. 
f Die bei der Teilung ergänzten Zellhälften sind noch frei von Prismengallerte; desgl. bei 9. 
h Allseitige Umhüllung der Apikalhälfte mit Prismengallerte bei einer lange ungeteilt 
gebliebenen Zelle. (Methylenblaufärbung. Zellinhalt der Übersichtlichkeit wegen 
fortgelassen.) 


von Prismengallerte umhüllt (Abb. 2d). Die Homogengallerte dagegen 
durchsetzt den Innenraum der Kugel in annähernd radial angeordneten 
„Gallertsäulchen“ (ST in Abb. 2e), welche sich gabelig verästeln. 
Die Verästelungsstellen markieren jeweils den Eintritt einer Zellteilung. 
Alle erwähnten Einzelheiten konnten leicht sichtbar gemacht werden, 
wenn nach Methylenblaufärbung der Präparate ein leichter Druck auf 
das Deckglas ausgeübt wurde. Die oberflächig liegenden Algenzellen 
weichen auseinander und lassen hierbei ihre gallertigen Verbindungs- 
stränge im Kugelhohlraum ohne weiteres erkennen. Nachdem sich die 
Kugelkolonien mit steigender Größenzunahme aus der sie ursprünglich 
umgebenden Homogengallerte befreit haben, sind sie in keiner Verbindung 
mehr mit der Unterlage. Bisher wurden sie immer noch durch die 


Planta Bd. 23. 17 











J. Wallner: 


Homogengallerten auf den Inkrustationsfragmenten festgehalten. Fand 
eine zeitweilige, durch Druckschwankungen in der Wasserleitung ver- 
ursachte stärkere Durchströmung des Kulturgefäßes statt, so erfolgte 
oft ein unvorhergesehenes Wegschwemmen der Kugelkolonien. Um dies 
zu vermeiden, ging ich in späteren Versuchen so vor, daß ich in das 
Kulturgefäß gemeinsam mit Oocardium eine dünnfädige Ulothrix-Art 
einsetzte. Die Kugelkolonien konnten durch das reichliche Fadengewirr 
dieser Alge leicht festgehalten werden. Allerdings kamen hierbei immer 
noch andere Organismen, vor allem Diatomeen, in die Kultur, welche oft 
stark überhandnehmend das Auffinden von Oocardium erschwerten. 
Ich kam daher von dieser Methode, den Oocardium-Kugeln eine Stütze 
zu verleihen, ab, und ersetzte sie durch eine andere, die sich schließ- 
lich auch als sehr geeignet erwies. Ich leitete in den zum Kulturgefäß 
führenden Wasserstrom von Zeit zu Zeit Ferrihydroxydflocken ein. 
Diese haften an den Inkrustationen sehr leicht und schützen die Kugel- 
kolonien vor dem Anprall des Wasserstromes. Auf solche Weise gelingt 
es, die Oocardium-Kugeln je nach Belieben monatelang heranwachsen 
zu lassen, wodurch sie eine beträchtliche, schon mit freiem Auge gut 
wahrnehmbare Größe erreichen. Im Innern alter Kugelkolonien waren 
gelegentlich zwischen den Gallertsträngen Kalkkörner von undeutlicher 
kristallographischer Begrenzung enthalten, deren Bildung wohl auf die 
physiologische Tätigkeit der Oocardium-Zellen zurückzuführen ist. Ob 
diese Kalkkörner unter Umständen von den Zellen besiedelt und als 
Ausgangspunkte zur Röhrenbildung verwendet werden können, ist 
fraglich. Jedenfalls konnte ich bisher in meinen Kulturen dergleichen 
nicht beobachten. Weiterhin findet man schon vor Eintritt der Kugel- 
koloniebildung innerhalb der Homogengallerte gelegentlich große Kalk- 
körner. Auch bei ihnen konnte in den Versuchen keine Besiedelung 
und Umgestaltung zu Röhren unter dem Einfluß der Algenzellen beob- 
achtet werden. Zur Hervorrufung der Calcitréhrenbildung durfte offenbar 
nicht bis zum Auftreten der Kugelkolonien gewartet werden. Diese sind 
nicht mehr auf einer Unterlage aufwachsbar, sondern stellen sozusagen 
experimentell hervorgerufene ,,Standortsmodifikationen“ dar. Zu ihrer 
Bildung führt also nach den mitgeteilten Versuchen: 1. leicht strömendes 
Wasser und 2. Verhinderung der biogenen Kalkfällung. (In obigem 
Versuch wurde die Kalkfällung durch starke sommerliche Wasser- 
erwärmung auf abiogene Weise vorweggenommen.) 

Ich änderte nun meinen Versuch wie folgt ab: Grashalme und dünne 
Zweige, mit Oocardium-Kalk und lebendem Bewuchs der Alge überzogen, 
wurden von schnell strömendem Bachwasser in langsam strömendes 
Münchener Leitungswasser übertragen. Ihre Anordnung im Kulturgefäß 
traf ich so, daß das nunmehr in Form einer grünen Gallerthülle um die 
Inkrustationen auftretende Verbreitungsstadium der Alge nicht in Be- 
rührung mit den Wänden unseres Kulturgefäßes kommen konnte (Abb. 16). 
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Zu diesem Zwecke wurden die Inkrustationsträger (Halme, Zweige) an 
beiden Enden mittels Drähtchen (D) befestigt und diese durch den zu- 
geklappten Deckel festgeklemmt (Abb. 15). Noch vor dem Auftreten 
mehrfacher Zellteilungen und hiermit vor Entstehung kleiner Kugel- 
kolonien legte ich die vom freien Stadium eingehüllten Inkrustationen 
in Kulturgefäße auf Objektträger. Diese waren vorher auf der im Versuch 
dem Untersuchungsobjekt zugekehrten Seite (‚Oberseite‘) folgender- 
maßen behandelt worden: 

Objektträger Nr.1: Nach Eintauchen in Calciumhydroxydlésung 
wurden sie durch Darüberleiten von CO, (aus dem Kipp) mit CaCO, 
inkrustiert und dann zur Verdichtung des Kristallbelages öfter in 
Münchener Leitungswasser (stark kalkhaltig!) gelegt und getrocknet. 
Schließlich entfernte ich die Inkrustation der Oberseite zur Hälfte mit 
verdünnter Salzsäure. — Objektträger Nr.2: Eine Hälfte der Ober- 
fläche wurde belassen, die andere mit einer feinen Feile aufgerauht. — 
Objektträger Nr. 3: Eine Hälfte der Oberfläche inkrustierte ich wie bei 
Nr.1 mit CaCO,. Die nicht inkrustierte Hälfte erhielt einen mittels 
Feile aufgerauhten Querstrich von etwa 3 mm Breite (s in Abb. 3 A). 

Alle Objektträger wurden nun auf den Boden der Kulturgefäße 
gelegt, durch welche Münchener Leitungswasser strömte (10 cem/sek.) 
und mit den vorbehandelten Inkrustationen der Halme und Zweige 
bedeckt (Abb. 3 A,). (Für die Aufstellung einer Anzahl Parallelversuche 
zum Zwecke der Weiterverwendung von Inkrustationsfragmenten und 
Objektträgern wurde gesorgt.) Die mächtigen Gallertbildungen des 
freien Stadiums unserer Alge kommen bei der beschriebenen Anordnung 
in enge Berührung mit den präparierten Objektträgerflächen (siehe den 
Querschnitt in Abb. 3 A,). Man beläßt nun diese Anordnung einige 
Tage und steigert fortwährend die Strömungsintensität des Wassers 
in den Kulturgefäßen bis 80 cem/sek. Nach 5 Tagen bemerkt man 
folgendes: Die auf der Oberseite der Halm- und Zweiginkrustationen 
befindlichen Oocardium-Gallerten samt ihren Zellen sind von der Strömung 
fortgeführt worden, weshalb an diesen Stellen die aus Halbkugelpolstern 
zusammengesetzte Tuffmasse zum Vorschein gekommen ist. Die auf den 
Objektträgern aufliegenden Teile der Inkrustationen zeigen jeweils eine 
Menge toter Oocardium-Zellen. Dagegen haben sich die Gallertmassen 
mit ihren Zellen, welche seitlich an den Inkrustationen die Objekt- 
trägerfläche berührten, auf diese hinauf verbreitet (siehe die Pfeilrichtung 
in Abb. 3 A,). Beim Abheben der Halm- und Zweigstückchen von den 
Objektträgern verbleiben diese letztgenannten Teile der Gallerte mit 
den eingeschlossenen Zellen auf ihnen zurück. Nun bringt man sie 
samt Bewuchs in Glasröhren, welche weitaus stärker wie die vorhin 
verwendeten Kulturgefäße von Wasser durchströmt werden (250 ccm/sek). 
Zum Zwecke der unten zu erwähnenden Weiterführung des Versuches, 
wurden jeweils mehrere gleichartig vorbehandelte Objektträger in die 
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Röhren eingesetzt. Nach 8 Tagen zeigte sich folgendes: Der Oocardium- 
Belag, welcher nach Abheben der Inkrustation in zwei grünen Parallel- 
streifen die Objektträger bedeckte (Abb. 3 A,), verhält sich bezüglich 
seines Haftvermögens ganz verschieden, je nach der Beschaffenheit 
der Unterlage, welche in unserem Falle die präparierte Oberfläche der 
Objektträger darstellt. Um nun dieses im einzelnen zu beobachten, 
wurden die Objektträger aus dem Kulturgefäß genommen, ihre Unter- 
seite abgetrocknet und ihr Bewuchs mikroskopisch untersucht. Bezüglich 
der Deutlichmachung der Gallerten empfiehlt sich eine schwache Methylen- 
blaufärbung. Die Vorteile dieser Beobachtungsmethode gegenüber der 
Übertragung von Untersuchungsmaterial mittels Pinzette und Nadel 
aus den Kulturgefäßen auf Objektträger sind klar. Alle durch die 
eigentümliche Milieubedingung des strömenden Wassers den Homogen- 
gallerten unserer Alge aufgeprägten Formen können unverändert unter- 
sucht werden. Das Ergebnis war nun folgendes: 

Objektträger Nr. 1: Auf der inkrustierten Objektträgerhälfte waren 
Gallerte und Zellen von Oocardium erhalten geblieben, während beide 
auf der unveränderten Hälfte nur mehr spärlich angetroffen werden 
konnten. — Objektträger Nr.2: Die aufgerauhte Hälfte war noch 
ziemlich von Oocardium bedeckt, jedoch nicht so reichlich wie die CaCO,- 
Kruste im vorhergehenden Fall. Die glatte, unverändert gebliebene 
Fläche trug, wie oben, nur ganz vereinzelt Gallerte und Zellen unserer 
Alge. — Objektträger Nr.3: Die mit CaCO, inkrustierte Hälfte zeigte, wie 
im Falle Nr. 1, reichlichen Bewuchs unserer Alge; an den glatten Flächen 
waren Gallertbildung und Zellen nur gelegentlich anzutreffen. Dagegen 
trug der aufgerauhte Querstrich solche wieder reichlicher (Abb. 3 A,). 

Das Festhaftungsvermögen der Wanderzellen hängt also ab von 
der Beschaffenheit der Unterlage. Ist diese rauh (Calcitkristallbelag oder 
Aufrauhung mit der Feile!), so vermögen sich die Gallerten an den Un- 
ebenheiten festzuheften und der Strömung Widerstand zu leisten. An 
glatten Objektträgerflächen bleibt die Oocardium-Gallerte nur dann 
bestehen, wenn sie sich an kleinsten Unebenheiten der Flächen fest- 
zuhalten vermag. Hierbei erfährt sie eine Dehnung in Richtung des 
fließenden Wassers. Diese Gallertdehnung bedingt nun einen passiven 
Ortswechsel der sich in ihr befindenden Zellen des Wanderstadiums in 
Richtung der Strömung. Eine Wanderung der Oocardium-Zellen gegen 
die Strömung ist nicht möglich. Damit stimmt die Beobachtung überein, 
daß die quellennahen Bezirke der Bäche des Bewuchses dieser Alge er- 
mangeln, im Spirogyra-Eucladium-Maximum der Bewuchsfolge (WALLNER, 
1934) aber jahraus-jahrein das Wanderstadium der Alge zu finden ist. 
Offenbar stellt der im oberen Drittel der Gesamterstreckung eines Tuff- 
baches im Untersuchungsgebiet sich vorfindende Spirogyra-Eucladium- 
Bezirk ein „Reservoir‘‘ für die Wiederbesiedelung der mündungswärts 
liegenden Bachteile mit Oocardium dar. 
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In Weiterführung unseres obigen Versuches ist nun noch folgendes 
zu bemerken: Die in den durchströmten Glasröhren verbliebenen Objekt- 
träger der Parallelanordnung wurden nach 3 Wochen, (also nach ins- 
gesamt 34 Tagen vom Versuchsbeginn ab :serechnet), der mikroskopischen 


























Abb. 3. A,_s. Objektträger mit inkrustierten (schraffierte Hälften) und aufgerauhten (s!) 
Oberflächenteilen. A, Oocardium-Inkrustation K des HalmesZ wird vom „freien Stadium“ p 
umhüllt und liegt auf dem präparierten Objektträger. A, Derselbe Objektträger nach 
Aufwaschen des „freien Stadiums‘. Bewuchsflächen durch schwarze Streifen markiert, 
A, Querschnitt der Anordnung 1 Woche nach Versuchsbeginn. Das „freie Stadium‘ » 
hat sich in Richtung der Pfeile auf den präparierten Objektträger verbreitet. B An den 
Übergangszonen s der Oberflächenwölbungen zu den Seitenflächen der Röhrengarben 
bildet sich das Wanderstadium. C Umrißbilder verschieden großer Calcitkérner der Be- 
siedelungsversuche (siehe Text!). S Querschnittsumrisse von Oocardium depressum. 


Kontrolle unterzogen. Alle Kolonien der glatten und aufgerauhten, aber 
uninkrustierten Flächen waren von der Strömung weggeführt worden. 
Auf den inkrustierten Hälften der Objektträger konnten schon mit 
freiem Auge zwei lebhaft grüne Streifen erkannt werden, die bei Ver- 
größerung folgendes Bild ergaben: Viele der Kalkkörner sind von Zellen 
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der Alge besiedelt und ihre Substanz zum Zeichen beginnender Röhren- 
bildung im Bereich der Zellen wallartig erhöht worden. Man vergleiche 
hierzu meine in Bd. 20, S. 289 dieser Zeitschrift gegebenen Zeichnungen 
der Kristallbesiedelung durch Oocardium, welche dem vorliegenden 
mikroskopischen Bild des Versuchsergebnisses vollkommen entspricht. 
Bezüglich der besiedelten Kalkkörner, die durchwegs von undeutlicher 
kristallographischer Begrenzung waren, konnte noch folgendes fest- 
gestellt werden: Weiterführung des Kristallwachstums durch die Alge 
in wallartiger Form fand sich nur bei solchen besiedelten Körnern, deren 
minimaler Querschnittswert größer war als jener der Zellen von Oocardium 
depressum selbst. 

Zur näheren Kenntnis des Verhältnisses von Kristallgröße und Be- 
siedelungsvermögen schloß ich noch folgende Versuche an: Es wurde 
nach dem üblichen Verfahren ein Dünnschliff durch weißen Marmor 
hergestellt, das Präparat jedoch nicht durch Überdeckung mit Kollolith 
und Deckglas fertiggemacht, sondern nach Art unserer Objektträger 
der vorhin beschriebenen Versuche verwendet. Der Durchmesser der 
Körner des weißen Marmorstückes betrug etwa 300 u, er ist also durch- 
schnittlich 15mal größer als der für die Besiedelung maßgebende Quer- 
durchmesser der Oocardium-Zellen. Nach dem oben angewandten Ver- 
fahren konnte binnen 4 Wochen eine starke Besiedelung des Marmor- 
dünnschliffes durch Oocardium bewirkt werden. In ähnlicher Weise 
untersuchte ich nun für geringere Korngrößen von Calcit die Fähigkeit, 
durch Oocardium-Zellen besiedelt und röhrenförmig weitergebildet zu 
werden. Zur Verwendung kamen Calcitpulver phytogenen Ursprunges, 
wie sie mir unter meinen Sammelobjekten zur Verfügung standen. Sie 
wurden durch dichtes Aufstreuen auf eben erstarrendes Kollolith an 
Objektträgern befestigt und dann unter dem Polarisationsmikroskop 
die Größe der Körner bestimmt. Für die einzelnen Proben ergaben sich 
je nach ihrer Herkunft folgende Werte: 

Nr.1 Chaetophora-Rhomboëder mit guter Kristallflächenbildung (rezent), 
Achse etwa 45 u. 

Nr. 2 Cosmarium-Rhomboéder wie oben, etwa 30 y. 

Nr.3 Rivularia-Rhomboéder stark deformiert durch Rillenbildung (rezent), 
etwa 37 u. 

Nr. Été ohne deutliche kristallographische Begreuzung (rezent), 
Abb. 3Cc, 23—29 y. 

Nr.5 Chara fragilis-Calcit wie bei Nr. 4, Abb. 3 Cf, 4—8 y. 

Nr. 6 Vaucheria-Calcit ohne deutliche kristallographische Begrenzung, Abb. 3 Cv, 
18—20 y. 

Nr. 7 Oocardium depressum-Rôhrenfragmente (fossil), Breite 20—25 y. 

Die Objekttrager mit den Kristallpulvern wurden, wie in obigen 
Versuchen, in Kulturgefäße gelegt und nach der üblichen Methode 
versucht, die Wanderzellen unserer Alge auf ihnen zum Anwachsen 
zu bringen. Nach wiederum vierwöchiger Versuchsdauer ergab sich 
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folgendes: Besiedelt waren alle Kristallpulver, woraus ersichtlich ist, daB 
ihre durch Kristallkanten, Spaltrisse usw. hervorgerufenen Rauhheiten 
eine vorzügliche Festhaftungsmöglichkeit fiir die Gallerte des „freien 
Stadiums“ (Befestigungsgallerte) bieten konnten. Weiterbildung des 
Kristallwachstums zu wallartigen Erhebungen wurde nur bei den Calciten 
der Objektträger Nr. 1, 2, 4, 6 und 7 festgestellt. Unbeeinflußt blieben 
die Kalkkörner von Chara fragilis, deren Größe weit unter dem Oocardium- 
Querschnitt zuriickbleibt. Desgleichen wurden nicht beeinfluBt die rillen- 
artig deformierten Rivularia-Rhomboéder und alle Körner von Vaucheria, 
die den Oocardium-Querschnitt nicht um einige y übertreffen. Röhren- 
fragmente von Oocardium selbst werden ziemlich leicht besiedelt. Daß 
dieser Vorgang iibrigens auch in der Natur zu beobachten ist, habe ich 
schon an anderer Stelle mitgeteilt (WALLNER, 1934 II, Abb. 5). 

Bezüglich unserer Frage nach den Bedingungen für die Caleitröhren- 
bildung kann auf Grund mitgeteilter Versuche folgendes festgestellt 
werden: 

Die Oocardium-Röhren sind keine selbständigen Gebilde, sondern 
entstehen unter dem Einfluß der Alge durch röhrenartige Weiterführung 
des Wachstums von Kalkspatkristallen. Für ihre Bildung ist daher die 
Anwesenheit von Calcitkristallen notwendig, welche sich in der Natur 
in Form abiogener und biogener Inkrustationen vorfinden. Jedoch 
werden nur solche Kalkkörner von den Zellen des ‚freien Stadiums 
zu Röhren weitergebildet, deren minimaler Querschnitt jenen der 
Oocardium-Zellen überschreitet. 
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UBER DEN EINFLUSS VON BORSAURE AUF PFLANZEN, 
INSBESONDERE KEIMENDE POLLENKORNER. 


Von 
THEODOR SCHMUCKER 
(Göttingen). 


Mit 1 Textabbildung (3 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 30. November 1934.) 


In einer früheren Arbeit (SCHMUCKER, 1) konnte gezeigt werden, daß 
zur Keimung der Pollenkörner tropischer Seerosen, die in der Natur in 
einem großen Tropfen einer sehr verdünnten wäßrigen Lösung erfolgt, 
höchstwahrscheinlich ein ungewöhnlicher anorganischer Stoff unbedingt 
nötig sei. Es ließ sich dann nachweisen (SCHMUCKER, 2), daß Borsäure 
schon in sehr geringer Konzentration diese Rolle spielen kann. Es ist tat- 
sächlich in unerwarteter Menge im natürlichen Keimmedium vorhanden. 
Andererseits wurde gerade in neuerer Zeit von verschiedenen Forschern 
gezeigt, daß sehr geringe Mengen Borsäure das Wachstum höherer 
Pflanzen, besonders Kulturpflanzen, wesentlich fördern und in einzelnen 
Fällen zu gesunder Entwicklung unumgänglich nötig sind. Der Gedanke 
lag nahe, daß die unbefriedigenden Ergebnisse bei der Kultur etwa von 
Algen, besonders Meeresalgen, in synthetischen Nährlösungen mindestens 
teilweise durch Bormangel bedingt seien, und daß der günstige Einfluß 
von Erdauszügen vielleicht zum Teil auf seinem Gehalt an kleinen Bor- 
mengen beruhe. Auffallen mußte, daß offenbar Borsäure in noch recht 
kleinen Konzentrationen schädlich bei der Wasserkultur höherer Pflanzen 
wirkt, in Konzentrationen, welche das Pollenschlauchwachstum noch 
nicht ungünstig beeinflussen. Daß Borsäure selbst in fast gesättigten 
Lösungen (vor allem bei Einhaltung einer geeigneten Wasserstoffionen- 
konzentration), also von der Größenordnung 1%, keineswegs allen 
Organismen das Leben unmöglich macht, zeigt die alte Erfahrung von 
der nicht völlig ausreichenden Wirkung solcher Lösungen als anti- 
septischer Mittel. 

Es lag also nahe, folgenden Fragen nachzugehen: 1. Ist ein Einfluß 
niedriger Bormengen von der Größenordnung 0,001—0,01% auch bei der 
Pollenkeimung anderer Arten als Seerosen zu finden oder ist er für 
letztere spezifisch? 2. Wie wirkt das Bor bei der Pollenkeimung und 
beim Wachstum der Pollenschläuche ? 3. Wie wirkt Bormangel und 
Borsäure in höherer Konzentration auf niedere Pflanzen ? 


I. Die Verbreitung des Boreinflusses auf keimende Pollenkörner. 
Es handelte sich dabei nicht darum, zur allgemeinen Pollenphysiologie 
der untersuchten Arten Beiträge zu liefern, sondern nur zu ermitteln, 
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ob unter den gewählten Versuchsbedingungen ein BoreinfluB sich geltend 
macht. 

Es wurde stets stäubender Pollen verwendet, und zwar wenn möglich 
aus einer Blüte, auf alle Fälle jedoch von möglichst gleich alten Blüten 
der nämlichen Pflanze. Eine ganze Vergleichsreihe wurde stets auf 
einmal angesetzt und gleichzeitig unter Verwendung einer größeren Anzahl 
von Mikroskopen durchgeführt. Damit konnte weitgehende Gleichheit 
der Außenbedingungen erzielt werden. Waren diese auch nicht während 
der ganzen Versuchsdauer von höchstens einigen Stunden ganz konstant, 
so trafen doch alle Veränderungen sämtliche Keimsätze gleichheitlich. 
Das genügt für den besonderen Zweck der Versuche. Die Aussaat erfolgte 
in der üblichen Weise im „hängenden Tropfen‘, und zwar so dicht, 
daß fast stets mehr als 100 Pollenkörner vergleichend beobachtet werden 
konnten. Das Wasser wurde unter Anwendung eines Kühlerrohres aus 
Quarz unter Zusatz von etwas KOH puriss. redestilliert. Untersucht 
wurden gleichzeitig Wasser und zwei Zuckerlösungen, meist eine von 2% 
und eine zweite von 10% Gehalt. Jede dieser drei Lösungen wurde in 
drei Portionen geteilt und zu der einen Borsäure in der Konzentration 
0,001 % , zu der zweiten zu 0,01 % zugesetzt, während die dritte borsäurefrei 
blieb. In vielen Fällen wurden von jeder der neun so entstehenden 
Lösungen zwei Keimversuche zu gegenseitiger Kontrolle angesetzt und 
nach Bedarf die ganzen Versuchsreihen wiederholt. 

Trotz dieser Art der Versuchsanstellung machte sich die von vielen 
Untersuchern erwähnte Ungleichheit bzw. Uneinheitlichkeit im Ver- 
halten der Pollenkörner oft unliebsam bemerkbar (vgl. H. v. BERG). 
Wenn z. B. von recht gleichmäßig aussehendem Pollen nur einige wenige 
Körner keimten, und zwar recht gut, ohne daß diese Körner sonst irgendwie 
auffielen, so muß das.an deren abweichender physiologischen Beschaffen- 
heit liegen, über die aber nichts bekannt ist. Solche Erscheinungen, 
wie das v. BERG an Corylus-Pollen in einem Jahr beobachtete, im andern 
fehlende ,,Randphänomen‘, wofür sie keine Deutung weiß, wurden wieder- 
holt gefunden, auch beim Seerosenpollen. Von verschiedenen Proteaceen 
stammender Pollen keimte nie, trotz starker Variation des Keimmediums. 
Aber in einer Serie traten bei Grevillea Preissii zahlreiche Keimschläuche 
auf, und zwar alle herrührend aus je einer dichtgelagerten Gruppe von 
Pollenkörnern (je eine Gruppe in reinem Wasser bzw. in Wasser + 0,01% 
Borsäure). Alle Versuche, allgemein eine bessere Keimung zu erzielen 
durch besondere Dichtsaat, Anwendung von Wasser, in dem größere 
Pollenmengen ausgewaschen worden waren, arteigenera Nektar in ver- 
schiedener Konzentration usw., brachten kein befriedigendes Ergebnis. 
Außerdem zeigte sich bei manchen Arten, daß unter Umständen, unter 
denen frühere Untersucher Keimung erzielten, diese ausblieb oder sehr 
schlecht ausfiel. 
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Die Pollenkeimung bzw. das Pollenschlauchwachstum ist also bei 
vielen Arten vom Standpunkt des Versuchsanstellers aus eine etwas 
launische Erscheinung. Es muß freilich berücksichtigt werden, daß die 
Keimung im hängenden Tropfen den natürlichen Verhältnissen recht 
wenig entspricht, abgesehen von gewissen Nymphaea-Arten. Die An- 
wendung von Agar usw. war in unseren Versuchen nicht statthaft, 
weil sich ein geringer Borgehalt desselben auch nach intensivster Waschung 
nicht mit Sicherheit ausschließen ließ. Man wird also bei der Auswertung 
der Ergebnisse unserer Versuche vorsichtigerweise nicht einfach sagen 
dürfen, der Pollen dieser oder jener Art wird von Bor in einem be- 
stimmten Substrat gefördert oder nicht, sondern nur im gegebenen Ver- 
such war das der Fall. Doch stützen sich alle Behauptungen auf mehrere 
Versuchsreihen und gewinnen damit an allgemeinerer Bedeutung, ohne 
daß eine völlige Generalisierung erlaubt wäre. Auszunehmen sind dabei die 
untersuchten Seerosen, bei denen die Borwirkung klar liegt. Für uns 
kam es aber zunächst nur darauf an zu ermitteln, ob überhaupt bei 
anderem als Seerosenpollen ein Borsäureeinfluß vorhanden ist. Für die 
Verhältnisse bei der natürlichen Keimung auf der Narbe läßt sich daraus, 
wieder abgesehen von den Seerosen, nichts schließen. 

In der folgenden Übersicht der Versuchsergebnisse wird die Länge 
der Pollenschläuche angegeben mit dem Pollenkorndurchmesser als 
Längenmaßeinheit. So bedeutet z.B. 4d, daß der Pollenschlauch die 
4fache Länge des mittleren Korndurchmessers hat. Die angegebenen 
Längen beruhen auf Schätzung und beziehen sich bei uneinheitlichem 
Material auf guten Durchschnitt unter Ausschluß ausgesprochener Plus- 
varianten, deren Länge nach Bedarf in ( ) dahinter gesetzt wird. Weitere 
Einzelheiten sind nach Notwendigkeit mit angegeben. Dieses Schätzungs- 
verfahren, das sich bei der Art der Versuchsanstellung am meisten 
empfahl, genügt für unseren Zweck vollkommen, zumal jederzeit eine 
unmittelbare Vergleichung zweier und mehrerer Präparate möglich war. 
Ferner bedeutet D 1, daß das Substrat 1% Dextroselösung, D 10 10% 
Dextroselösung war usw. S bezeichnet in gleicher Weise Saccharose. 
Mit der Bezeichnung B 1 ist ein Zusatz von 0,001% Borsäure gemeint, 
mit B2 ein solcher von 0,01%. 

Wir führen zunächst einige Arten genauer an. 


Petunia. 


Petunia. Rotbliitige Gartenform. Temperatur 23—24°. — Wasser: Nach 
2 Stunden höchstens 10% gekeimt. Schläuche 3d; meiste davon stark korkzieher- 
artig gekrümmt und mit Ausbuchtungen. B1: Etwa50% gekeimt. Schläuche4(6)d; 
meiste davon gerade und gut. B 2: Etwasschlechter. Etwa 30% gekeimt. Schläuche 
4d; meiste davon gut. — S2. Nach 1 Stunde keimend, aber die meisten Keim- 
ansätze bald platzend. Nach 3 Stunden nur ganz vereinzelte, kurze Schläuche 
1 (2) d; die meisten davon sehr verkrümmt und mit starken Ausbuchtungen. B 1: 
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Keimen etwa 10 Min. später. Etwa 25% davon platzen bald. Nach 3 Stunden 
Schläuche 6 (8) d; davon etwa 30% etwas verkrümmt und schwach ausgebuchtet. 
B 2: Keimen etwas später, ein Teil allerdings auffallend spät, oft nach 2—3 Stunden. 
Solche Nachkeimer in den beiden anderen Medien nur ganz vereinzelt vorhanden. 
Von den Keimschläuchen platzen anfangs nur wenige, im Laufe der Zeit aber 
immer noch einzelne, so daß nach 3 Stunden etwa 50% der Körner Schläuche von 
6 (8) d besitzen, die jenen bei B 1 sehr ähnlich. Das Längenwachstum schreitet 
dann nur sehr langsam weiter fort. — S 10. Nach 5 Stunden nichts gekeimt. B 1: 
Ebenso. B2: Nach 2—3 Stunden keimen etwa 50% mit ganz kurzen, sehr breiten 
Ansätzen, die aber nicht weiterwachsen. 

Der Versuch ergibt einen deutlichen, wenn auch nicht sehr starken 
Einfluß der Borsäure. Die hohe Zuckerkonzentration ist ungünstig. 
Borsäurezusatz kann das nur sehr wenig ausgleichen. In den beiden 
anderen Medien erhöht Borsäure die Zahl der Keimungen wesentlich, 
verhindert das Platzen weitgehend und gestattet die Bildung gesunder, 
längerer Pollenschläuche. 

Petunia. Violette Gartenform mit nicht sehr gleichmäßigem, blaugrünlich- 
grauem Pollen. Fast nur die größeren Körner keimen. Temperatur 26°. — D 2: 
Nach 31/, Stunden etwas mehr als die Hälfte gekeimt, nur wenige platzend. Nur 
ganz vereinzelte Schläuche von 1/, (1) d. Die übrigen nur ganz kurze Ansätze, und 
zwar bei 10% 2—3 von einem Korn (was auch bei vorigem Versuch in Wasser 
beobachtet). B1: Nach 31/, Stunden etwas mehr als die Hälfte gekeimt. Davon 
nur 30% noch sehr kurz, die übrigen über 1 d lang, etwa 10% 3(5)d. Schläuche 
nur wenig verkrümmt. B2: Höchstens 20% gekeimt, aber nur äußerst kurz, die 
anderen unverändert. Ganz vereinzelte Schläuche bis 2 d. 

Petunia. Blauviolette Gartenform mit violettem Pollen. Temperatur 22—23°. — 
D2: Ähnlich vorigem Versuch. B1 fördert Keimprozent ganz erheblich, das 
Pollenschlauchwachstum zu etwa 50%. B2 gibt sehr uneinheitliche Resuitate 
und fördert das Wachstum nur wenig. Die Schläuche bei B 1 sind bis 8 d lang und 
gesund. Die Entwicklung ohne Borsäure ist etwas besser als im vorigen Versuch. 

Petunia. Rôtliche Gartenform mit gelbem Pollen. Temperatur 24—26°. — 
D2: Ähnlich vorigem Versuch. Keimt sehr langsam. Besonders auffallend sind 
hier ohne Borsäure die große Zahl 2—3fach keimender Körner (50—60%) und die 
bruchsackartige Form der sich nicht weiterentwickelnden Ansätze. In B1 nach 
5 Stunden sind' die meisten Schläuche über das Stummelstadium hinausgekommen 
und 2 (3) d lang. Bruchsäcke und mehrfache Keimungen sind viel seltener. In B 2 
fällt wieder die Uneinheitlichkeit auf. Die Schläuche sind zum Teil noch sehr kurz, 
daneben auch zum Teil schon 4 (5) d lang. Bruchsäcke mehr als bei B 1. 

Petunia. Blaue Gartenform mit hellgrauem Pollen. Temperatur 24—26°. — 
D2: Keimt außerordentlich langsam. Sonst aber ähnlich vorigem Versuch. 


Der Pollen verschiedener Petunia-Formen verhält sich, wie zu er- 
warten, nicht ganz gleich. Er unterscheidet sich bei den verschiedenen 
Rassen schon durch die Farbe sehr stark. Borsäurewirkung in günstigem 
Sinne ist überall zu erkennen, wenn sie auch nicht sehr stark ist. Das 
Platzen, wo ein solches droht, wird weitgehend verhindert, die Zahl der 
Keimungen oft ansehnlich vermehrt und das Schlauchwachstum sowohl 
gefördert wie geregelt. Die höhere Borsäurekonzentration führt zu 
uneinheitlichen Bildern mit sehr weitem Abstand der Plus- und Minus- 
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varianten, was in der Folge noch oft beobachtet wurde, und ist hier 
im ganzen schon supraoptimal. 


Bulbine latifolia. 

Der Pollen von Bulbine latifolia keimte in Wasser und S2 schlecht 
und was keimte, zerplatzte fast alles bald, so daß keine längeren Schläuche 
erzielt wurden. Der Borsäurezusatz Bl hob in Wasser die Keimzahl 
nach 25 Min. auf etwa 25%, nach 1 Stunde auf 50%. Ähnlich war die 
Wirkung in S2, doch trat hier im Durchschnitt die Keimung etwas 
später ein. Das Pollenschlauchwachstum wurde durch Borsäurezusatz 
besonders in S2 auffallend gefördert, und zwar durch B2 stärker als 
durch Bl. Nach 1 Stunde waren in Wasser + B 1 die Pollenschläuche 
6 (8) d lang, in Wasser + B 2 etwas länger, in S2 + B 1 ebenfalls 6 (8) d, 
in S2 + B2 aber meist über 10d, zum Teil über 20d. Besonders in 
Wasser + B 1 waren sie nicht ganz glatt, sondern etwas höckerig-kropfig, 
wuchsen aber gut weiter. 

So war das Verhalten der Versuchsreihen, die in den späten Vormittags- 
stunden angesetzt wurden. Zwei Versuchsreihen, angesetzt nachmittags 
zwischen 4 und 5 Uhr, ergaben interessante Abweichungen. (In allen 
Versuchen betrug die Temperatur 24—25°.) Die Keimung erfolgte in 
S2 mit oder ohne Borsäurezusatz. Im einen Versuch keimten fast 
alle Körner auch in Wasser, zerplatzten aber sehr bald. Zusatz von B 1 
beseitigte das Platzen teilweise, ein solcher von B2 fast vollständig. 
In Wasser entstanden daher keine Schläuche, bei Zusatz von B 1 waren 
sie nach 50 Min. schon meist über 6d, zum großen Teil über 12 d lang, 
bei Zusatz von B 2 nach derselben Zeit meist über 10 d, zum großen Teil 
über 20d lang. Nach weiteren 40 Min. erwies sich, daß die Schläuche 
der B 1-Reihe nur wenig weitergewachsen waren und zum Teil kropfige oder 
verkrümmte Enden besaßen, während jene der B 2-Reihe sehr rasch 
und gesund sich weiterentwickelten und schon sehr große Länge erreicht 
hatten. Der Pollen, der bei diesem Nachmittagsversuch verwendet wurde, 
keimte also viel rascher und allgemeiner als der der Vormittagsversuche 
und auch die Schläuche wuchsen etwa um die Hälfte schneller. Aber 
die Gefahr des Platzens war bei diesem ‚aktiven‘ Pollen auch viel 
größer, konnte aber durch Borsäurewirkung fast ganz beseitigt werden. 
Wieder trat die erheblich größere Förderung des Längenwachstums 
durch die höhere Borsäurekonzentration deutlich hervor. Auch eine 
nicht erhebliche Verzögerung der Keimung durch Borsäurewirkung war 
wieder zu erkennen. An einem weiteren Nachmittagsversuch kamen 
viele Schläuche auch ohne Borsäure bis zu etwa 4d Länge, zerplatzten 
aber dann zumeist, doch nicht alle. Die verzögernde Wirkung der Bor- 
säure war hier besonders stark. Seinem physiologischen Verhalten nach 
nahm also dieser Pollen eine Mittelstellung ein. Er war so aktiv geworden, 
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daß er auch in Wasser reichlich keimte (und wenigstens zunächst rasches 
Schlauchwachstum aufwies, das sich aber schon nach 1 Stunde erheblich 
verlangsamte), aber dabei noch nicht so empfindlich, daß fast sofort 
alles platzte. 

Die Borsäurewirkung war also bei Bulbine recht stark und in allen 
Fällen gleichsinnig. 

Aloe latifolia. 

Der Pollen von Aloe latifolia keimte in Wasser nicht schlecht, begann 
aber allmählich zu platzen. In S 2 zerplatzten die meisten Keimansätze 
sehr früh, ohne zu Schläuchen auszuwachsen. In S 10 erfolgte die Keimung 
sehr langsam und teilweise, und die Pollenschläuche wuchsen mit sehr 
geringer Geschwindigkeit. Borsäurezusatz zu Wasser, Bl sowohl wie 
B 2, bewirkte fast 100% Keimung, ohne daß mehr als einzelne Schläuche 
platzten. Nach 40 Min. hatten die gesund weiterwachsenden Schläuche 
in B 1 bereits 8 d Länge, in B2 etwa 6d Länge erreicht. In S2 konnte 
durch Borsäurezusatz das Platzen nicht ganz verhindert werden. Die 
Keimung wurde gleichzeitig verzögert, wenn auch nicht erheblich, die 
Wachstumsgeschwindigkeit zum mindesten nicht erhöht. Bei Zusatz 
von B2 wurden aber doch viele, sehr lange Schläuche erzielt. 

Wir führen eine Reihe Ergebnisse nur in gedrängter Übersicht an, 
um Platz zu sparen. 

Mesembrianthemum propinque keimte langsam, in Wasser nur zu 
wenigen Prozent, in S2 und S10 etwa zur Hälfte. Alle überhaupt 
keimenden Körner entwickelten lange, gute Schläuche. Zusatz von B 1 
und noch mehr B2 steigerte in Wasser die Keimzahl auf ein Drittel 
aller Pollenkörner, verbesserte aber die an und für sich schon günstige 
in Zuckerlösung nicht wesentlich. Die Borwirkung auf das Schlauch- 
wachstum war nicht bedeutend und äußerte sich am stärksten als Förderung 
im schlechtesten Medium, dem Wasser. B 2 dürfte bereits supraoptimal 
sein. Mesembrianthemum roseum keimte nur sehr langsam und zu wenigen 
Prozent und außer einer unsicheren Förderung durch B2 war kein 
Borsäureeinfluß vorhanden. 

Batrachium aquatile lieferte zunächst bei ziemlich schlechtem Pollen- 
material schwankende Ergebnisse, nämlich außer einer nur einmal 
beobachteten erheblichen Förderung von Keimzahl und Schlauch- 
wachstum in S2 nur geringe, innerhalb der Fehlergrenzen liegende Bor- 
säurewirkung. Bei besserem Pollenmaterial wurde bei Keimung in Wasser 
die Borsäurewirkung deutlicher. In reinem Wasser wurden die Schläuche 
zwar bis 4 d lang, platzten dann aber zumeist. Zusatz von B 1 steigerte 
die Wachstumsgeschwindigkeit fast auf das Doppelte. Die Schläuche 
wurden sehr lang und nur wenige platzten. B2 erwies sich als bereits 
schwach supraoptimal. Infolge der großen Unterschiede zwischen den 
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einzelnen Versuchsreihen ist hier der Schluß auf allgemein günstige 
Borsäurewirkung nicht sicher. Sie war bei Trollius europaeus, deren 
Pollen gut keimte, nicht deutlich. 


Chelidonium maius. In Wasser nur langsam und teilweise keimend, 
wird durch B 1 und noch mehr durch B 2 sowohl die Zahl der Keimungen 
wie die Wachstumsgeschwindigkeit erheblich gesteigert. In D4 keimte 
ohne Borsäure fast nichts, nach Zusatz von B1 auch nur wenig, aber 
doch deutlich mehr, und es werden wenigstens einzelne Schläuche von 
4d Länge erhalten. B2 wirkte ähnlich und etwas stärker. Da der 
Versuch nur einmal angesetzt wurde, kann er nur bedingungsweise heran- 


gezogen werden. 

Sempervivum cuneatum. Bei Keimung in Wasser war ziemlich starker 
Borsäureeinfluß zu erkennen. Keimgeschwindigkeit und Wachstum 
wurden beschleunigt. Während in Wasser nach 45 Min. erst ganz wenige, 
kurze Schlauchansätze gebildet waren, hatten bei B 1-Zusatz schon über 
die Hälfte der Körner gekeimt und die Schläuche 1,5 (3) d Länge erreicht. 
Bei Zusatz von B 2 war fast alles gekeimt mit Schläuchen von 2 (4) d. 
Aber auch in reinem Wasser keimten im Verlauf der nächsten Stunde 
noch viele, so daß auch hier schließlich zwei Drittel der Körner keimten, 
nicht weniger als bei Borsäurezusatz. In allen Fällen stellten die Schläuche 
etwa 1 Stunde nach Ansetzen das Wachstum ganz oder fast ganz ein. Es 
ergab sich also durch B-Zusatz eine Beschleunigung der Vorgänge, 
ohne daß es möglich gewesen wäre, sehr lange Schläuche zu erzielen. 
In S2 und S10 lagen die Verhältnisse ähnlich, wobei der B-Einfluß 
geringer blieb. 


Fabiana imbricata. Borsäurezusatz B 1 und B 2 förderte in Wasser, 
S2 und S10 sowohl die Keimzahl wie das Pollenschlauchwachstum 
sehr erheblich. 

Saintpaulia ionantha. Keimte recht gut sowohl in Wasser wie in D 1 
und D 10. Vier Versuchsreihen ergaben einen ansehnlichen B-Einfluß. 
Zwar wird die Zahl der Keimungen, die auch ohne B-Zusatz schon recht 
hoch ist, kaum geändert. Aber die Pollenschläuche wuchsen bei Zusatz von 
B 1 und B2 um die Hälfte, meist sogar doppelt so rasch wie in reinem 
Wasser. In D 1 und D 10 ergab sich ziemlich die nämliche B-Wirkung, 
wobei allerdings bei B 2-Zusatz die Unterschiede etwas geringer ausfielen. 
Sehr eigenartig erschien, daß in den Reihen mit Wasser bzw. D 1 die Be- 
schleunigung des Pollenschlauchwachstums verbunden war mit eigen- 
artiger, fast korkzieherartiger Krümmung der Schläuche, die sich aber 
sonst als gesund erwiesen und ausgezeichnet weiterwuchsen. In der 
D 10-Reihe war diese Erscheinung viel weniger ausgeprägt. Die langsamer 
wachs:nden Schläuche in den B-freien Medien waren zwar nicht ganz 
gerade, aber doch nicht derartig stark gekrümmt. 
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Unter den Liliaceen war bei Lilium pyrenaicum, das in D 2 gut keimte, 
nur schwache Förderung durch B-Zusatz zu erkennen, bei Tulbaghia 
Bargae, die recht gut keimte, kein deutlicher Einfluß. Hier liegen also 
die Verhältnisse anders als bei den oben erwähnten Verwandten Bulbine 
und Aloé. 


Pinellia tuberifera. Keimte in Wasser besser als in D 2, während in 
D10 nur ganz wenige Ansätze auftraten. B-Einfluß war in Wasser 
ansehnlich, in D 2 schwach, in D 10 nicht festzustellen. Weitere Versuche 
mit Wasser als Keimmedium ergaben, daß in Wasser nach 21/, Stunden 
höchstens 5% der Körner gekeimt waren. Die Schläuche hatten nach 
40 Min. eine Länge von 1 d, nach 2!/, Stunden eine solche von 4 d erreicht. 
Bei Zusatz von B 1 keimte mindestens die Hälfte, die Länge nach 40 Min. 
war 3(4)d, worauf die Wachstumsgeschwindigkeit abnahm und nach 
2!/, Stunden die Schläuche eine Länge von 8d erreichten. B2 wirkte 
ähnlich, aber sowohl was Keimungsförderung wie Wachstumsbeschleuni- 
gung betrifft, etwas geringer als B 1. 


Um einen Eindruck von der Verbreitung des Borsäureeinflusses auf 
die Pollenkeimung zu erhalten, seien nun ganz kurz jene Arten vor- 
geführt, wo ein solcher nicht festgestellt werden konnte, jedenfalls nicht 
mit Regelmäßigkeit und von größerer Bedeutung. 


Von den 40 untersuchten Arten keimten bei den angewandten Versuchs- 
bedingungen 13 überhaupt nicht, woran auch Borzusatz nichts änderte. 
Bei keiner Art, die ohne Borsäure überhaupt nicht keimte, konnte das 
durch diese erzielt werden. (Das heißt aber nicht, daß bei einzelnen Arten 
nur nach Borsäurezusatz Schläuche entstehen konnten.) Das fast augen- 
blickliche Zerplatzen des Pollens von Echinocactus minusculus (in S 10 
keine Veränderung). nach Aussaat in Flüssigkeit konnte Borsäure kaum 
hemmen, ebensowenig das allmähliche Zerplatzen bei Gladiolus draco- 
cephalus. Die bei Grevillea Preissii nur ganz ausnahmsweise eintretende 
Keimung, wovon schon gesprochen wurde, erfolgt nach Zusatz von Bor- 
säure mit der gleichen Seltenheit und das Schlauchwachstum wird eben- 
falls nicht verändert (drei andere Proteaceen, die in der eben genannten 
Zahl der untersuchten Arten nicht inbegriffen sind, keimten nie). Zwei 
Arten (Lupinus polyphyllus und Crassula spec. Lüderitzbucht) keimten 
ohne Borsäure allgemein gut, und ein Einfluß letzterer war nicht zu finden 
(bei Lupinus in vielen Fällen Borsäure sogar schwach ungünstig wirkend). 
Fünf Arten (Clianthus Dammeri, Dictamnus Frazinella, Rhododendron 
decorum, Rehmannia angulata und Calliopsis Volkensii) keimten ohne 
Borsäure wenigstens auf einigen Substraten gut, und in keinem Fall hatte 
diese wesentlichen Einfluß. Ebensowenig war das der Fall bei zwei 
sehr unregelmäßig sich verhaltenden Arten (Corydalis glauca, Callistemon 
speciosus). 
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Überblickt man das Ergebnis, so zeigt sich, daß von 40 Arten bei 
10 Arten ein erheblicher und zwar stets günstiger Einfluß des Borsäure- 
zusatzes eintrat, bei 17 keine merkliche Einwirkung vorhanden war 
und die restlichen 13 Arten überhaupt nicht keimten. Nur bei einer Art 
(Lupinus polyphyllus) wirkte Borsäure ungünstig, aber nur in schwachem 
Betrage. Damit ist gezeigt, daß Borsäure in Konzentrationen von 0,001 
bzw. 0,01% günstig auf die Pollenkeimung einwirkt nicht nur bei gewissen 
Seerosen allein, sondern bei recht verschiedenen Arten, wenn auch bei 
diesen meistens der Einfluß nicht so entscheidend ist wie bei jenen. 
Zusammenhänge zwischen systematischer Stellung und Borempfindlichkeit 
haben sich bisher nicht ergeben. 

Ihrem Wesen nach ist die Borsäurewirkung überall gleich. Während 
die Konzentration 0,01% in manchen Fällen die Wirkung viel aus- 
gesprochener zeigte als jene von 0,001%, ist erstere in anderen Fällen 
schon supraoptimal, mindestens in dem Sinne, daß zwar einzelne Schläuche 
sehr gefördert werden, andere dagegen auffällig wenig. Diese Unregel- 
mäßigkeit oder große Streuung konnte in der höheren Konzentration 
oft beobachtet werden und ist wohl mit Sicherheit auf die auch sonst reich- 
lich bekannte individuelle Verschiedenheit der einzelnen Pollenkörner 
zurückzuführen. Im ganzen genommen war die Borwirkung in Wasser 
und Zuckerlösungen gleichsinnig, im einzelnen bei verschiedenen Arten 
aber verschieden, ohne daß allgemeine Gesetzmäßigkeiten hervortraten. 
Die Borsäure bewirkt bei den meisten der empfindlichen Arten ein oft 
sehr erhebliches Anwachsen der Zahl, bei einigen auch eine Beschleu- 
nigung der Keimungen. Bei anderen, besonders solchen, die zu frühem 
Platzen neigen, kann der Keimbeginn auch etwas verzögert werden. 
Eine zweite Wirkung bei den meisten empfindlichen Arten ist ferner eine 
oft sehr bedeutende Beschleunigung des Pollenschlauchwachstums. Eine 
dritte Wirkung besteht in Verminderung oder sogar Beseitigung der 
Gefahr des Platzens. Wieweit kausal diese verschiedenen Einflüsse 
identisch sind, steht dahin. 

Abgesehen von der Wachstumsbeschleunigung ist der morphologische 
Einfluß der Borsäure auf die Pollenschläuche gering. Er wirkt in erster 
Linie „heilend‘‘, läßt die oft ohne ihn bruchsackförmig hervorquellenden 
Schlauchansätze zu guten, schmalen Schläuchen werden, verhindert 
Mehrfachkeimungen offenbar durch Förderung des Wachstums und 
Konkurrenzwirkung zwischen den einzelnen Ansätzen und mildert oder 
beseitigt die kropfartigen Auswüchse, wie sie oft bei schlecht wachsenden 
Schläuchen erscheinen. Bei einer Art (Saintpaulia) allerdings wird 
auch die Gestalt der Schläuche verändert, wie schon erwähnt wurde. 

Es ist durchaus möglich, daß Pollenkeimung und Schlauchwachstum 
letzten Endes zwei recht verschiedene Vorgänge sind. Dafür ein Beispiel. 
Im Verlauf andersartiger Versuche wurde Petunia-Pollen in Wasser, in 
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auf ein Zehntel verdiinnter und unverdünnter Kokosnußmilch ausgesät. 
In ersterem platzen die Pollenkörner nicht und wachsen langsam zu 
kurzen Schläuchen aus. In der verdünnten Kokosmilch dagegen platzen 
über die Hälfte der Körner fast sofort und auch vom Rest allmählich noch 
die meisten. Aber die wenigen erzielten Schläuche unterscheiden sich 
von jenen in Wasser gewachsenen kaum. In unverdünnter Kokosmilch 
endlich platzen die Körner erst zu einer Zeit, in der sie in Wasser zu 
keimen beginnen, und auch hier wachsen die ganz wenigen erhalten ge- 
bliebenen Schläuche kaum anders. Natürlich muß dabei berücksichtigt 
werden, daß Kokosmilch ein sehr komplexes Medium ist, allerdings ein 
gut gepuffertes. 

Auch nach unvollendeten Untersuchungen einer Schülerin, Fräulein 
GERDA ZÖLLNER, die aus äußeren Gründen von ihr einstweilen unter- 
brochen werden mußten, scheint es, als ob bei manchen Arten das Optimum 
deutlicher Borsäurewirkung ganz erheblich unter der geringsten von uns 
angewandten Konzentration liegt. Wir haben in unseren Versuchen 
die Konzentrationen zunächst auf Grund unserer Erfahrungen mit See- 
rosen ausgewählt. Schon früher (SCHMUCKER, 2) wiesen wir darauf hin, 
daß schon 0,00005% Borsäure eine gewisse Wirkung ausüben. Bei 
gleicher Konzentration fand Fräulein ZÖLLNER bei Dicentra formosa 
auf 15% Dextrose schwachen Keimverzug und Verzögerung des Platzens. 
Bei Mimulus luteus, wo allerdings das Ergebnis sehr von den besonderen 
Eigenheiten des Pollens abzuhängen scheint, platzte sowohl in 1% wie 
15% Dextrose der Pollen bald oder blieb unverändert, während schon ein 
Zusatz von 0,0002% Borsäure optimal wirkte und wenigstens ein größerer 
Teil der Schläuche nicht platzte und bis 8d lang wurde. Bei /mpatiens 
Roylei in 8% Dextrose scheint das Optimum noch tiefer, und zwar 
vielleicht schon bei 0,000002% zu liegen. Es wurde dadurch dreifach 
schnelleres Wachstum der Schläuche erzielt. Der Befund bedarf aber 
noch ausgedehnterer Nachprüfung. Es ist wahrscheinlich, daß bei 
weiterer Variation der Keimmedien und Borsäurekonzentrationen noch 
mehr borsäureempfindliche Pollenarten selbst in dem von uns angewandten 
Material gefunden werden könnten. 

Die Frage, ob es sich bei den vorstehend beschriebenen Versuchen 
wirklich um spezifische Wirkung der Borsäure handelt oder einfach um 
Säurewirkung, ist nicht ganz unberechtigt. Die Borsäure ist zwar eine 
äußerst schwache Säure, aber einmal sind die Lösungen mangels Zusatz 
von Mineralsalzen sehr schwach gepuffert, und dann kann Borsäure 
mit hydroxylreichen organischen Stoffen Komplexe bilden, die wesent- 
lich stärkere Säuren sind. Die Prüfung mit MicnaE.is-Indikatoren 
ergab aber, daß mit Ausnahme einer einzigen alle verwandten Lösungen 
fast gleichen py-Wert aufwiesen. Die Senkung desselben durch Bor- 
säurezusatz lag innerhalb der Fehlergrenzen und betrug weniger als 0,1. 


Planta Bd. 23. 18 
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Nur 10% Dextrose verhielt sich anders. Der Zusatz von 0,001% Bor- 
säure änderte den py-Wert nicht merklich. Dagegen ließ ein solcher von 
0,01% Borsäure denselben von 6,1 auf 5,8 sinken. Da aber diese letzt- 
genannte Lösung für die Deutung der Befunde keine wesentliche Wichtig- 
keit hat, so kann die Wasserstoffionenkonzentration als wirksamer Faktor 
bei unseren Versuchen ausscheiden. 


IL Über das Wesen der Borsäurewirkung. 

Da es nicht möglich war, Pflanzen zu finden, bei denen die Borsäure- 
wirkung ebenso stark hervortrat wie bei Nymphaea, mußte auf diese 
letztere zurückgegriffen werden bei dem Versuche, etwas tiefer in den 
Mechanismus der Borsäurewirkung einzudringen. 

Rein morphologisch-mikroskopisch war nicht viel zu entdecken. 
Die stark zusammengezogenen trockenen Pollenkörner, wie sie sich in 
den Blüten vorfinden, quellen, in Flüssigkeit gebracht, augenblicklich, 
was beweist, daß dem Eindringen von Wasser durch die Membran keine 
erheblichen Widerstände geboten werden. Beim Platzen der Pollen- 
schläuche, das stets an der äußersten Spitze stattfindet, dringen aus 
einem kleinen Loch rasch sehr erhebliche Protoplamamassen, ohne daß 
dabei eine bedeutende Zusammenziehung des Schlauches eintritt. Seine 
elastische Dehnbarkeit ist also gering. Daß ein Schlauch geplatzt ist, 
erkennt man in erster Linie an den davorliegenden granulierten Massen, 
einer oft nicht sehr auffallenden Änderung des Inhalts und an dem 
Stillstehen der Protoplasmaströmung. Sonst hat sich nicht viel in 
seinem Aussehen geändert. Die Protoplasmaströmung im Schlauch ist 
recht lebhaft, teils vorwärts, teils rückwärts gerichtet und erreicht die 
äußerste Spitze nie. Diese ist von hyalin-durchsichtigem Inhalt erfüllt, 
viel weniger granuliert als die übrigen Teile und erweist sich dadurch 
wie durch den Mangel an Strömung als vom übrigen Schlauchteil ab- 
weichend. Auffallende Besonderheiten der Membranstruktur an dieser 
Stelle wurden aber nicht gefunden. 


Das auffallendste bei der Borsäurewirkung ist, abgesehen von den 
geringen nötigen Konzentrationen, ihr Eintreten unter sonst recht ver- 
schiedenen Bedingungen. In reinem Wasser wie in etwa 1%igen Zucker- 
lösungen keimen die weniger borbedürftigen Arten nicht schlecht. Aber 
die meisten Schläuche zerplatzen doch bald oder stellen ihr Wachstum 
ein. Die Borsäurewirkung im Wasser ist sehr erheblich. Daraus folgt, 
daß nicht etwa Borsäure-Zuckerverbindungen oder ähnliche mit Substrat- 
bestandteilen eingegangene Verbindungen die Borsäurewirkung bedingen. 
Zusatz von Mineralsalzen zum Wasser oder zur Zuckerlösung wirkt im 
allgemeinen nicht günstig, meist geradezu verheerend. Es sei denn, daß 
es sich um sehr verdünnte, besonders gut ausgeglichene Lösungen handelt 
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(SCHMUCKER, 1). Die Schäden solcher Mineralsalzwirkung, wenn sie 
nicht zu katastrophal sind, werden durch Borsäure ebenfalls behoben. 
Es sollte in dieser Beziehung noch eine ganz unausgeglichene, stark 
konzentrierte Lösung eines Neutralsalzes geprüft werden, und zwar 
wurde dazu eine 0,25%ige Lösung von Kaliumnitrat verwandt. 

Der Versuch wurde bei nur 19—20° ausgeführt. Daher die lange Zeit 
bis zum Keimbeginn! Der Pollen, von Nymphaea zanzibariensis und 
Nymphaea colorata stammend, war gut, wie der Kontrollversuch mit 
colorata-Nektar als Keimmedium ergab. In der Nitratlösung erfolgte 
die Keimung verspätet (nach 40 Min. statt nach 30 Min.) und führte 
nur zu ganz kurzen Ansätzen, die sehr bald sämtlich platzten. Bei 
Zusatz von 0,001% Borsäure zur Nitratlösung war nach 50 Min. ein 
erheblicher Teil der kurzen Schläuche ebenfalls geplatzt. Aber nach 
einer weiteren Stunde zeigte sich, daß die übrigen gut weiterwuchsen. 
Bei colorata hatte etwa die Hälfte der Körner Schläuche bis 5 (6) d Länge 
getrieben, bei zanzibariensis sogar fast zwei Drittel solche von 8 (10) d, 
waren zum Teil freilich noch wesentlich kürzer. Im Nektarversuch waren 
bei beiden Arten zu dieser Zeit die Schläuche etwa doppelt so lang. Der 
Versuch zeigt, daß auch in diesem abnormen Medium die fördernde 
Borsäurewirkung sehr stark auftritt. 

Weiter wurde die Borsäurewirkung bei verschiedenen Aziditäten unter- 
sucht. Es wurden dazu 1%ige Dextroselösungen, die sämtlich 0,001 % 
Borsäure enthielten, durch HCl bzw. NaOH auf die pp-Werte 3,7, 4,1, 
4,4, 5,5, 6,4, 7,0 und 7,3 gebracht. Der Nektar reagiert schwach sauer 
(pa um 5,0 herum). Schon durch frühere Versuche war bekannt, daß 
die py-Empfindlichkeit der Pollenkeimung nicht allzu groß sein könnte. 
Verwendet wurde Pollen von Nymphaea zanzibariensis und citrina. Der 
Pollen von ersterer. war nicht sehr gut, denn auch im optimalen p;;- 
Bereich platzte ein wenn auch geringer Teil der Schläuche. Während 
die Keimung überall ungefähr gleichzeitig erfolgte, platzte bei Aziditäten 
von 4,4 und höher ein Teil der Pollenschläuche früher oder später, 
und zwar mit sinkendem px früher und in höherem Prozentsatz. Sinn- 
gemäß erwiesen sich Aziditäten von 7,0 und darunter als ungünstig. 
Nach 80 Min. hatten im Optimalbereich, vertreten durch py 5,5, die 
Schläuche eine Länge von 8 (10) d erreicht, nur wenige waren geplatzt. 
Bei 4,4 waren sie etwas kürzer und mehr geplatzt; bei 4,1 waren sie 
4 (5) d lang und etwas mehr als ein Drittel geplatzt, und selbst in 3,7 
wurden noch einige Schläuche von 4d erzielt. Bei py-Werten größer 
als 6,4 platzten etwas mehr, aber überall weniger als die Hälfte. Hier 
trat die bei abnormen Lebensverhältnissen (z. B. zu hoher Borsäure- 
konzentration) oft beobachtete Uneinheitlichkeit stark hervor. Neben 
sehr langen Schläuchen auch viele kürzere bis herab zu kurzen Ansätzen! 
Bei 7,0 waren die Plusvarianten sogar die längsten überhaupt in diesem 
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Versuch bis zu seinem Abbruch erzielten (10—12 d). Die Ergebnisse 
bei colorata stimmten im ganzen mit den eben genannten bei zanzi- 
bariensis überein. Nur daß beim niedersten py-Wert bei Abschluß des 
Versuches (1!/, Stunden) erst breite, sackartige Ansätze aufgetreten 
waren und auch bei der nächst niederen Azidität die zahlreich gebildeten 
Schläuche (bis 2d statt 9d im Optimum) vorne etwas kropfig wurden. 
Die Lösungen mit höherem py-Wert als 5,4 lieferten aber im Durchschnitt 
gleich gute Ergebnisse. Der Versuch beweist, daß die Borsäurewirkung 
in einem weiten py-Bereich auftritt bis ins alkalische Gebiet hinein, 
was nicht zu erwarten war. 


Es schlossen sich Versuchsreihen an, bei denen natürlicher Nektar 
verwendet wurde, der aber in 10 Stufen (niederste 4% Nektar, 96% 
Wasser bzw. reines Wasser) verdünnt bzw. in 3 Stufen bis auf das 10fache 
eingeengt war. Pollen von colorata, der auch in reinem Wasser verhält- 
nismäßig gut keimen kann (je nach seiner Beschaffenheit recht verschie- 
den) zeigte sich gegen Verdünnung wenig empfindlich. Ja, es wurden 
sogar bei einer Verdünnung von 1 Nektar :2 Wasser zunächst die 
längsten Schläuche erzielt, wenn sie auch etwas mehr platzten. Im 
konzentrierten Nektar trat ansehnliche Keimverzögerung auf. Aber 
bei 2,5facher Konzentration wurden schließlich gute, lange Schläuche 
erzielt, bei 5facher blieben sie kurz und breit, und bei 10facher keimte 
so gut wie nichts mehr. Bei Pollen von zanzibariensis, und zwar einer 
nicht sehr borsäureempfindlichen Rasse, erwies sich jegliche Verdünnung. 
als ungünstig, wenn auch 1 : 25 deutliche Wirkung gegenüber Wasser 
zeigte. Die schon von früher bekannte hemmende Wirkung höherer 
Zuckerkonzentrationen trat deutlich hervor. Andererseits zeigte sich, 
daß Verdünnung bei hochempfindlichen Arten ansehnlichen Einfluß auf 
die Wirkung hat. Doch muß beachtet werden, daß dabei mindestens 
zwei Faktoren, Zucker- und Borsäuregehalt, schwanken. 


Die Frage, ob die Borsäure bei den Seerosen für die Quellung bzw. 
Keimung des Pollens entscheidend sei, oder ob sie mehr direkt das 
Pollenschlauchwachstum beeinflußt, konnte experimentell entschieden 
werden. Zwar eine Verbesserung des Prozentsatzes der Keimungen kam 
bei den meist sehr gut keimenden Nymphaeen weniger in Frage. Aber 
da bei der Quellung der Pollenkörner große Mengen des Keimsubstrats 
in diese geradezu hineinstürzen, so konnte vielleicht schon in diesem 
Stadium die Borsäurewirkung eintreten. 


Es wurde nun bei möglichst gleichmäßigen Pollen die Zeit des Keim- 
beginns im Nektar genau bestimmt und bei einer sofort anschließenden 
Versuchsreihe unter gleichen Bedingungen der Nektar mit Fließpapier 
zu einer Zeit abgesaugt, wo die Keimung zeitlich unmittelbar bevor- 
stand oder, in anderen Fällen, eben eingetreten war. Daraufhin wurden 
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die Pollenkörner zweimal kurz mit Wasser auf dem Deckglas ausge- 
waschen und nun der Keimversuch in Wasser bzw. Zuckerlösung fort- 
geführt. Es zeigte sich, daß die Schläuche nach ganz kurzer Zeit platzten. 
Sie verhielten sich kaum anders als bei Pollen, der gleichzeitig von 
vornherein in Wasser angesetzt worden war. Das Platzen ist Folge des 
neuen Mediums, nicht einer Beschädigung durch den Wechsel, denn 
vertauscht man in gleicher Weise Nektar gegen Nektar, so wachsen die 
Pollenschläuche tadellos und fast ungehemmt weiter. Borsäuregegen- 
wart bis zum Keimbeginn hat also keinen Einfluß. Läßt man dagegen 
Pollenkörner in Wasser bis kurz vor Keimbeginn und überträgt man sie 
dann in Nektar, so entwickeln sie ihre Schläuche ausgezeichnet. Gegen- 
über Pollen, der von vornherein im Nektar lag, ist auch im zeitlichen 
Verlauf kaum ein Unterschied vorhanden. Es ist damit bewiesen, daß 
die Borsäure beim Wachstum des Pollenschlauches unmittelbar einwirkt. 

Ein Beispiel möge vorgeführt sein, gleichzeitig um die Art der Proto- 
kollführung, wie sie bei allen Keimversuchen durchgeführt wurde, zu 
zeigen (Auszug). 

Versuche vom 20.8.34. Nektar: Gemisch von colorata und citrina. Pollen: 
citrina Nr. 3. C Pollen in Nektar; D Pollen in Wasser angesetzt: 114 Uhr. t = 23,5°. 

- 1157 Uhr: C ziemlich allgemein keimend. Längste Schläuche bis 0,5 d. D ähnlich, 
etwas zurück, aber schon sehr viel geplatzt oder platzend. — 12% Uhr: C aus- 
gezeichnet. Schläuche bis 1,5 (2) d. t — 24,0°. D alles zerplatzt. 

Ebenso wie C bzw. D angesetzt: G bzw. H um 121 Uhr. t = 24,09. Um 122° 
Uhr bis 12% Uhr bei G Nektar gegen Aq. dest. ausgetauscht, bei H umgekehrt. 
— 12% Uhr: G stark keimend und schon viel geplatzt. H deutlich zurück, viele 
keimend, einzelne geplatzt. — 12% Uhr: G fast alles geplatzt, keine Schläuche. 
H noch immer wenig gekeimt. Was gekeimt, ist gut. Schläuche bis 1d. — 
12% Uhr: G längst alles geplatzt. H ausgezeichnet weiterwachsend. t — 24,2°. 

Der in diesem Versuch verwandte citrina-Pollen war für diese Art 
ungewöhnlich empfindlich gegen Bormangel. Ein schwacher Keimverzug 
durch Borsäure in der Wechselserie macht sich geltend. Die Fortsetzung 
des Protokolls, die uns das gute Weiterwachsen der Schläuche zeigt, ist 
weggelassen. 

In ganz gleicher Weise fielen Versuche mit colorata-Pollen aus, wobei 
sich der Borsäureerfolg erst später zeigte; denn dieser Pollen keimt auch 
in Wasser nicht schlecht und bringt es wenigstens zu einer kleinen Anzahl 
Schläuche von 3 (4) d Länge. Nymphaea zanzibariensis eignet sich gut 
für diesen Versuch, doch gibt es von dieser ,, Art‘ in unseren Gärten eine 
ganze Reihe verschiedener „Furmen“. Einige davon sind nicht sehr 
borsäureempfindlich, andere sehr stark. Mit einer der letzteren wurde 
der Wechselversuch ausgeführt mit 1% Dextrose mit bzw. ohne 0,01% 
Borsäure. Nachdem im Versuch festgestellt war, daß das Keimen bei 
23° nach 12—15 Min. begann, wurde in einer neuen Serie der Aus- 
tausch der borsäurefreien Lösung gegen die borsäurehaltige 12 Min. 














Theodor Schmucker: Über den Einfluß 





278 


nach dem Ansetzen vorgenommen, als eben einige kurze Keimansätze 
aufgetreten waren. Das Ergebnis entsprach in ausgesprochener Weise 
den Erwartungen. Die zuerst in borsäurehaltigem Substrat befindlichen 
Körner lieferten höchstens ganz kurze Schläuche, die bald platzten; die 
erst mit Keimbeginn unter Borsäurewirkung stehenden entwickelten 
sich ausgezeichnet, ebensogut wie die Kontrollen, die sich dauernd in 
Nektar (von colorata) oder borsäurehaltiger Zuckerlösung befanden. 

Die Borsäure muß dauernd einwirken, um das Weiterwachsen der 
Pollenschläuche zu ermöglichen. Das zeigt folgender Versuch. Pollen 
von Nymphaea zanzibariensis, der in Nektar von pensylvania bei 25° 
nach 10 Min. keimte (und sich gut weiterentwickeln konnte) wurde 
16 Min. nach Keimbeginn (also 26 Min. nach dem Ansetzen) aus Nek- 
tar nach zweimaligem Waschen mit 1% Dextroselösung in letztere 
übergeführt; die Schläuche waren zum Teil schon 3 (4) d lang. Schon 
2—3 Min. später begannen die kürzeren Schläuche und die Nach- 
keimer zu platzen. Was nicht platzte, wuchs noch einige Zeit ganz 
langsam weiter oder das Wachstum hörte zum Teil fast sofort auf. So 
verhielten sich besonders die längeren Schläuche. Nach noch weiteren 
40 Min. waren sie kaum länger geworden, um diese Zeit aber großen- 
teils noch nicht geplatzt. Die Kontrollserie, von vornherein Zucker- 
lösung, lieferte keine Schläuche und alles. platzte alsbald. 

Leider ist dieser Versuch nicht immer mit so klarem Ergebnis aus- 
zuführen. Das Umsetzen, Waschen, kurzfristige Trockenliegen schädigt, 
wie begreiflich, die Pollenschläuche vielleicht schon rein mechanisch. 
Führt man in gleicher Weise von Nektar in Nektar über, so tritt zwar 
nicht immer eine Störung ein, aber meist zerplatzt doch auch dann eine 
mehr oder minder große Zahl der Schläuche, oft die Mehrzahl, während 
die anderen gut weiterwachsen. Das hängt von der Art des Pollens und 
seiner „Stimmung“ ab und macht sich besonders geltend bei Uber- 
führung von Nektar in Borsäure-Zuckerlösung, wenn diese erst längere 
Zeit nach Keimbeginn erfolgt. Stets zerplatzt ein Teil der Schläuche, 
fast stets mehr als bei entsprechender Überführung in Nektar, der hier 
im Durchschnitt besser wirkt. Vielleicht ist dies Ausdruck für den Mangel 
an Mineralsalzen in den synthetischen Lösungen (außer Borsäure natür- 
lich). Es könnte sein, daß diese in der geringen Konzentration und aus- 
gezeichneten Ausgeglichenheit, wie sie im natürlichen Nektar vorkommen, 
die Schädigung durch das Umbetten besser ertragen ließen. In ähnlicher 
Weise gelingt auch der Versuch mit Keimung in 1% Dextroselösung 
mit 0,01% Borsäurezusatz und Übertragung in reine Dextroselösung 
längere Zeit nach Keimbeginn nicht immer gut. Zwar zeigt sich hier 
grundsätzlich gleiches wie bei dem vorhin erwähnten Wechsel Nektar- 
1% Dextroselösung, also baldiges Platzen bzw. Wachstumsstillstand, 
manchmal sogar sehr klar, aber nicht selten platzen auch im Kontroll- 
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versuch, wo vor und nachher die nämliche borsäurehaltige Lösung vor- 
handen war, allmählich ziemlich viel Schläuche. 

Jedenfalls ergeben diese Versuche zusammengenommen, daß Borsäure 
dauernd einwirken muß, daß bei ihrer Entfernung aus dem Substrat 
bald oder oft sogar sofort Platzen und dauernder Wachstumsstillstand 
eintreten. Die Borsäure wirkt also in ausgesprochenem Maße als Wachs- 
tumsanreger bzw. -regulator. Das gilt für alle bisher untersuchten 
Nymphaea-Arten, deren Pollen am Grunde eines Nektartropfens keimt, 
in mehr oder minder starkem Maße. Bei Nymphaea leucantha A. PETER, 
einer Art, die Nymphaea Lotus nahesteht, keimt der Pollen in der Natur 
nicht in einem Nektarsee, und im hängenden Tropfen entwickelt er sich 
zwar in colorata-Nektar gut, aber in 1% Zuckerlösung schlecht, was 
durch Borsäurezusatz nur mäßig verbessert wird. Hier kommen andere 
Eigenschaften des Nektars zur Geltung, wahrscheinlich sein Mineral- 
stoffgehalt. Schon vom ersten Anfang ist hier ein Unterschied vorhanden. 
In Nektar werfen die quellenden Pollenkörper zum größten Teil die 
beiden Membrankappen, die ihre Pole bedecken, ganz ab, was in 
1% Dextroselösung mit oder ohne Zusatz von 0,001% Borsäure nicht 
oder sehr viel weniger der Fall ist. Das scheint für kolloidehemische 
Beeinflussung der Quellung usw. durch Ionen zu sprechen, die sich dann 
auch später geltend machen kann. 

Der Mechanismus der Borsäurewirkung ist, wie in den meisten ähn- 
lichen Fällen, noch unbekannt. Die in dieser Richtung angesetzten 
Bemühungen haben bisher ein genügend sicheres Ergebnis nicht gezeitigt. 
Es war z. B. nicht möglich durch Einwirkung anderer Stoffe von einiger- 
maßen bekannter physikochemischer Wirksamkeit, allein oder zusammen 
mit Borsäure, aus dem gleich- oder gegensinnigen Einfluß Schlüsse auf 
die Borsäurewirkung zu ziehen. Fest steht ihre weitgehende Spezifität 
und die hohe Wirksamkeit kleinster Mengen. Es liegt nahe, die im all- 
gemeinen schwach entquellende, zusammenziehende Wirkung der Bor- 
säure heranzuziehen. Aber die Wirkungsstärke wäre dann auffallend 
groß, verglichen mit ähnlich wirksamen Substanzen. Näher liegt nach 
den in dieser Arbeit dargestellten Versuchen eine andere Annahme. Die 
Bausteine der Zellulose, wie insbesondere der Pektinkörper, sind hydroxyl- 
reiche organische Stoffe. Letztere enthalten neben Hexosen und Pento- 
sanen besonders Tetragalakturonsäure. Nun verbindet sich Borsäure 
mit vielen derartigen Stoffen wie Glyzerin, Zucker usw., und diese Ver- 
bindungen sind ganz erheblich stärkere Säuren als die Borsäure selbst. 
Die Annahme, derartige Beziehungen könnten beim Aufbau der Pollen- 
schlauchwände eine Rolle spielen, liegt nahe. Durch Adsorption könnte 
die Konzentration an den Phasengrenzflächen viel höher sein als im 
freien Medium. Ob die Borsäure in die Wandsubstanz selbst eingeht, 
scheint sehr fraglich. Es ist fast wahrscheinlich, daß Borsäure-Zucker- 
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verbindungen oder ähnliche intermediär eine Rolle spielen, wenn man will, 
etwa wie Phosphorsäure-Zucker-Ester bei der alkoholischen Gärung. 


III. Borsäureeinfluß auf andere Pflanzen. 

Die Vermutung, der Mangel an Borsäure 'n synthetischen Nähr- 
lösungen bedinge deren geringe Erfolge bei der Kultur niederer Pflanzen, 
z. B. mancher Algen, hat sich bisher nicht bestätigen lassen. Es wurde 
kein Fall gefunden, wo in borsäurefreier Lösung mit Sicherheit wesent- 
lich schlechtere Ergebnisse erzielt wurden als nach Zusatz geringer 
Mengen dieser Säure. Doch können die bisherigen Versuche aus ver- 
schiedenen Gründen noch keinen Beweis dafür erbringen, ob nicht doch, 
vielleicht unter bestimmten Bedingungen, Bor als notwendiges Element 
unbedingt vorhanden sein muß, wenn auch nur in geringsten Mengen. 
Insbesondere sind Versuche mit Agarnährböden nicht entscheidend, 
weil man nicht leicht mit genügender Sicherheit ermitteln kann, ob es 
möglich ist, den Agar so borfrei zu machen, wie es nötig wäre. Meeres- 
algen enthalten aber viel Borsäure (V. M. GoLpsc#nmipr). Daher lieferten 
die Versuche nur Aufschluß über die Wirkung zwar absolut recht kleiner, 
für ein nur in kleinen Mengen nötiges Element doch schon beträchtlicher 
Konzentrationen. 

Untersucht wurde zunächst Phycomyces Blakesleeanus auf wochen- 
lang unter entsprechenden Vorsichtsmaßregeln ausgelaugtem Agar. Da 
als Nährstoff damals noch Malz gegeben werden mußte, so wurde .von 
vorneherein absoluter Bormangel nicht erzielt. Da es sich nur um Ver- 
gleich der Kulturen einer Versuchsreihe handelte und Thermostaten 
nicht zur Verfügung standen, wurde bei nicht konstant bleibender 
Zimmertemperatur gearbeitet, wobei alle Schwankungen aber sämtliche 
Kulturen gleichmäßig trafen. Geimpft wurden die Schalen in üblicher 
Weise mit Impfklötzchen. Durch Zusatz von 0,001% Borsäure wurde 
das Hyphenwachstum (gemessen Myzeldurchmesser) kaum verändert, 
höchstens bei Malzgehalten von 1% und weniger ganz schwach ge- 
fördert. Alle höheren Konzentrationen wirkten wachstumshemmend. 
Die Ergebnisse als Mittel aus mehreren Versuchen sind in Abb. 1 zu- 
sammengestellt. Man erkennt aus Figur A, wie auf 3%igem Malzagar 
schon 0,01% stark hemmend wirken. In diesem Versuch entwickelte 
sich auch bei 0,04% Borsäuregehalt allmählich ein sehr langsam wachsen- 
des Myzel. Die Versuchsreihen, die durch B und C wiedergegeben sind 
und wahrscheinlich mit einer andern ,,Rasse‘ bei im allgemeinen tieferen 
Temperatur angestellt wurden, zeigen deutlich, daß 0,02% Borsäure bei 
allen Malzkonzentrationen (0,1, 1, 6% Malz) hemmend wirken, und zwar 
mit sinkender Malzkonzentration verstärkt. Die in ziemlichem Hunger- 
zustand auf der niedersten Nährstoffkonzentration aufwachsenden 
Myzelien wurden viel stärker betroffen als die gutgenährten. Schon bei 
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0,02% Borsäure und noch mehr bei höheren Konzentrationen wird 
nach einiger Zeit das Hyphenwachstum gehemmt, die Sporangiophoren 
treten bis nahe am Myzelrand auf. Dann beginnt von einigen Stellen 
des Myzelrandes neuerdings das Myzel auszuwachsen. Diese zum Teil 
wenig einheitlichen Verhältnisse wurden noch nicht genauer untersucht. 
Zygotenbildung ist jedenfalls bei 0,02% Borsäure noch möglich. Die 
öfter beschriebene Verbreiterung der Zygotenlinie ist auch bei Borsäure- 
zusatz deutlich. Bei Konzentrationen über 0,04% (schon bei 0,06%) 
wurde nie Myzelbildung beobachtet. Die Aziditätsverschiebung dabei 
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Abb. 1. Längenwachstum von Phycomyces Blakesleeanus. Abszisse: Borsäurekonzentration 

in Prozent. Ordinate: Myzelhalbmesser. A Auf 3% Malzagar nach 48 bzw. 78 Stunden. 

B Nach 41 Stunden auf Agar mit 0,1% Malz (gestrichelte Linie) bzw. 1% Malz (fein 

ausgezogene Linie) bzw. 6% Malz (stark ausgezogene Linie). C Gleicher Versuch nach 

97 Stunden. (Wegen verschiedener Versuchstemperaturen kann A mit B/C nicht direkt 
verglichen werden.) 


ist noch geringfügig. Jedenfalls war bei Zusatz von 0,1% und höher 
auch dann keine Entwicklung zu erzielen, als durch Zusatz von 
KOH ein px-Wert von etwa 6,5 eingestellt wurde. Also verhindert 
Borsäure schon bei etwa 0,05% das Wachstum von Phycomyces voll- 
ständig. ' 

Im Gegensatz dazu wuchsen Penicillium-Rasen noch auf Nährböden 
mit 0,8% Borsäure, selbst 1,5% Borsäure, die noch dazu nicht neutrali- 
siert war, gut. Es ergab sich, daß bei 1% Borsäure ein bestimmtes 
Penicillium noch die gewohnte grüne Farbe aufwies, bei 1,5% Bor- 
sänrs jedoch zitronengelb gefärbt war, gleichgültig, ob durch Zugabe 
von CaCO, die Ansäuerung herabgedrückt wurde oder nicht. 

Über die bisherigen Ergebnisse mit Algen — untersucht wurde 
besonders Spirogyra — sei hier nur erwähnt, daß Borsäurekonzentra- 
tionen von 0,01% oft gut ertragen wurden, wenn sie auch allmählich 
schädigten. Höhere Konzentrationen wirkten schädigend. Merk- 
würdigerweise aber lebten Spirogyren auch noch in Konzentrationen, 
die schon fast Plasmolyse hervorriefen, ziemlich lange unter Bildung 
jener eigenartigen, traubigen Körper, die Lozw Protosomen genannt 
hat, oder diesen jedenfalls ähnlich sind. 
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Schließlich wurden noch Keimpflanzen von Phaseolus multiflorus, die 
in leichter Erde vorkultiviert worden waren, in Wasserkulturen weiter- 
gezogen, denen Borsäurezusätze von 0—1% zur Knorschen Lösung 
beigefügt waren. Zusatz von 1% Borsäure verursachte starkes Welken 
nach etwa 2 Tagen, dem bald das Absterben folgte. 0,2% Borsäure 
bewirkte Absterben nach etwa 5 Tagen. In 0,05% entwickelten sich 
die ersten Blätter noch bis zu fast normaler Größe, wurden dann runzelig 
und fleckig und fielen ab. Auch der Sproß, der noch schwach weiter- 
gewachsen war, vertrocknete. In 0,01% waren nach 3 Wochen die ersten 
Blätter etwas verbogen und stark braun gefleckt, die folgenden etwas 
kleiner als normal, hellgelbgrün, aber sonst gesund. Auch das Wachstum 
wird nicht sehr wesentlich herabgesetzt. Ein Zusatz von 0,002% ließ 
vollkommen normale Entwicklung zu, abgesehen von etwas geringerer 
Blattgröße. Die ,,borfreie‘‘ Vergleichskultur konnte als solche nicht 
sicher gelten, weil der Versuch in Jenaer Erlenmeyerkolben angesetzt 
worden war. 

Schon diese wenigen Beispiele zeigen, daß bezüglich der Borsäure- 
empfindlichkeit große Unterschiede zwischen verschiedenen Pflanzen 
bestehen, daß aber im allgemeinen die Borsäure ein recht ‚„giftiger‘‘ Stoff 
ist, was nicht hindert, daß sie in kleinen Mengen förderlich, ja notwendig 
sein kann. Auf die Literatur soll an dieser Stelle noch nicht eingegangen 
werden. 


Zusammenfassung. 

I. 1. Borsäure in Konzentrationen von 0,001% bzw. 0,01% wirkt 
fördernd nicht nur auf die Keimung von Seerosenpollen, sondern in mehr 
oder weniger starkem Betrag auf Pollen verschiedenster Arten. Unter 
40 geprüften Arten erwiesen sich 10 als borsäureempfindlich. Beziehungen 
zur systematischen Verwandtschaft ergaben sich nicht. 

2. Die Förderung besteht entweder in einer Erhöhung des Keim- 
prozentsatzes oder einer Beschleunigung des Pollenschlauchwachstums. 
Beides tritt meist zusammen auf. 

II. 1. Bei dem besonders geeigneten Pollen tropischer Seerosen läßt 
sich zeigen, daß die hier unumgänglich nötige Borsäurewirkung nicht in 
der Zeit bis zum Keimbeginn sich äußert, sondern fortlaufend das Wachs- 
tum des Pollenschlauches ermöglicht. Entfernung der Borsäure führt 
zum Platzen oder Wachstumshemmung, oft Wachstumsstillstand. Die 
Borsäure kann hier als ,,anorganischer Wuchsstoff‘ bezeichnet werden. 

2. Es wird vermutet, daß die Borsäure, vermöge ihrer Fähigkeit, mit 
hydroxylreichen, organischen Körpern wie Zucker usw. Verbindungen 
von stärkerem Säurecharakter zu bilden, direkt in die Bildung der 
Membranen eingreift. 
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III. 1. Die Vermutung, Borsäuremangel sei die Ursache der schlechten 
Wirksamkeit von synthetischen Nährlösungen, z. B. für Algen, hat sich 
nicht bestätigen, aber auch noch nicht widerlegen lassen. 

2. Pilze werden durch Borsäurekonzentrationen in ganz verschiedenem 
Maße beeinflußt. Penicillium verträgt noch über 1%; Phycomyces 
wächst schon bei 0,05% nicht mehr. 

3. Höhere Pflanzen (Bohnen) vertragen in Wasserkultur 0,002% 
längere Zeit gut, während 0,01% schon erheblich schädigt. 


Literaturverzeichnis. 
Berg, Hanni vom: Planta (Berl.) 9, 105—143 (1929). — Goldsehmidt, V.M. 
u. Cl. Peters: I. u. II. Nachr. Ges. Wiss. Göttingen. Math.-physik. Kl. Fach- 
gruppe III/IV 1932. — Sehmucker, Th.: (1) Planta (Berl.) 16, 376—412 (1932). — 
Sehmucker, Th.: (2) Planta (Berl.) 18, 641—650 (1933). 











(Aus dem Botanischen Institut der Kaiserlichen Universität zu Tokyo und dem 
Tokugawa Biologischen Institut.) 


UBER DIE PEROXYDASE IN ALGEN. 
Von 
Hırosuı Tamiya. 


(Eingegangen am 26. November 1934.) 


Über die Peroxydase in Algen liegen bisher schon einige Arbeiten 
vor. ATKINS hat zuerst 1914 berichtet, daß von den von ihm untersuchten 
29 Algenarten 7 auf Guajak und 2 auf «-Naphthol peroxydasisch wirken. 
Nach Duccar und Davis (1914, 1915), die als Substrat auch Guajak 
und «-Naphthol anwandten, ist die Peroxydase nur in Agardhiella tenera 
und Ulva Lactuca nachzuweisen, während einige andere Rot- und Grün- 
algen sowie auch Braunalgen stets negative Reaktion aufweisen. Ferner 
gab Reep (1915) an, daß alle von ihm untersuchten Algen (7 Grün-, 
2 Rot- und 3 Braunalgen) auf p-Phenylendiamin und «-Naphthol + 
p-Phenylendiamin, nicht aber auf Guajak, Pyrogallol, Hydrochinon, 
a-Naphthol, p-Kresol usw. peroxydasisch wirken, während in 5 Grün-, 
1 Rot- und 3 Braunalgen eine auf Benzidin wirksame Peroxydase nach- 
zuweisen ist. Andererseits haben Hampton und Baas-BEckınG (1920) 
angegeben, daß Ulva taeniata keine auf Pyrogallol, Guajak u.a. wirk- 
same Peroxydase enthält. Alles in allem scheint aber die von diesen 
Autoren bisher beobachtete Peroxydasewirkung der Algen nicht immer 
ganz eindeutig gewesen zu sein; obendrein ist z. B. in der Arbeit von 
Reep (1915) der Begriff der Peroxydase nicht säuberlich von dem der 
echten Oxydase getrennt aufgefaßt, so daß man seine Ergebnisse nicht 
ohne weiteres als gesichert annehmen darf. 

Die Berechtigung zur vorliegenden Mitteilung leite ich nun daraus 
her, daß ich auf etwas eindeutigere Weise das Vorhandensein einer 
Peroxydase oder peroxydasisch wirksamen Substanz in verschiedenen 
Algenarten nachweisen und deren Eigenschaften näher untersuchen 
konnte. Diese scheint weder mit den gewöhnlichen Peroxydasen noch 
mit der von anderen Forschern beobachteten Algenperoxydase identisch 
zu sein ; erstens weil sie nicht auf Pyrogallol, Guajak u.a., sondern, soweit 
unsere Versuche bisher zeigen, nur auf Benzidin und o-Tolidin wirkt, 
und zweitens, weil sie im Gegensatz zu gewöhnlichen Peroxydasen und 
der Algenperoxydase von REED in hohem Maße kochbeständig ist. 
Wegen ihrer beträchtlichen Löslichkeit in Essigsäure und ihrer gesteigerten 
Wirksamkeit im hohen Aciditätsbereich verwendet man zu ihrem Nach- 
weis nicht — wie bei den bisherigen Autoren — etwa den wäßrigen 
Algenbrei, sondern den Eisessigextrakt oder den essigsauren Brei des 
Algenkérpers. Wenn man z.B. etwa 0,5—1,0g frisches Algenmaterial 
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mit 7—10 ccm Eisessig im Mörser zerreibt, und zu 1 ccm dieses Thallus- 
breies oder dessen Filtrates 0,5 ccm Benzidin- oder o-Tolidinlösung 
(gesättigt in Alkohol) und dann 0,5 ccm 3% H,O, zusetzt, so tritt inner- 
halb 30—60 Sek. die typische Blaufarbe hervor, wenn die Alge die in 
Frage kommende Peroxydase enthält. Auf diese Weise habe ich zunächst 
die Verbreitung dieses Enzyms untersucht, wobei folgende Ergebnisse 
erhalten wurden !. 

Cyanophyceae: + Calothrix sp. 

Chlorophyceae: alle +. 

Ulva Lactuca, U. pertusa, U. curvata, Enteromorpha linza, E. lingulata, 
E. compressa, Monostroma Grevillei, Chaetomorpha aerea, Cladophora 
rupestris, Cl. sericea, Cl. sp., Urospora penicilliformis, Bryopsis plumosa, 
Codium mucronatum. 

Rhodophyceae: alle +. 

Porphyra laciniata, Gelidium Amansii, Ahnfeltia plicata, Phyllophora 
rubens, Ph. membranifolia, Ph. Brodiaei, Chondrus crispus, Gymnogongrus 
norvegicus, Cystoclonium purpurascens, Rhabdonia robusta, Gracilaria 
gigas, Plocamium coccineum, Chylocladia clavellosa, Delesseria alata, 
D. sinuosa, D. sanguinea, Martensia elegans, Brongniartella byssoides, 
Polysiphonia violacea, P. elongata, P. urceolata, Rhodomela subfusca, 
Laurencia sp., Ceramium rubrum, C. Deslongchampii, Plumaria elegans, 
Antithamnion plumula, Rhodochorton floridulum, Callithamnion corym- 
bosum, Grateloupia elliptica, Carpopeltis sp., Dumontia filiformis, Fur- 
cellaria fastigiata, Halarachnion ligulatum, Polyides rotundus, Corallina 
officinalis. 

Phaeophyceae : 

+: Cladostephus spongiosus, Cl. verticillatus, Pilayella litoralis, Elachista 
fucicola, Punctaria plantaginea, Phyllitis Fascia, Chorda Filum, Ch. 
tomentosa, Dictyosiphon foeniculaceus, Desmarestia aculeata, D. viridis, 
Laminaria hyperborea, L. saccharina, L. digitata, Aglaozonia reptans, 
Tilopteris Mertensii, Dictyota dichotoma, Padina arborescens. 

+: Scytosiphon lomentarius, Chordaria flagelliformis, Fucus platycar pus. 

—: Halidrys siliquosa, Fucus serratus, F. vesiculosus, Ascophyllum 
nodosum, Himanthalia lorea, Sargassum enerve, S. Thunbergii, S. Ring- 
goldianum. 

Wie ersichtlich, ist unsere Peroxydase in allen untersuchten Chloro- 
phyceen (14 Arten) und Rhodophyceen (36 Arten), sowie auch in einer 
Cyanophycee enthalten. Was die Phaeophyceen anbelangt, so ist sie 
in einigen Familien (11 Arten), und zwar besonders in Fucaceen, nicht 


1 Diese Beobachtungen wurden gréBtenteils in der Biologischen Anstalt auf 
Helgoland im Herbst 1934 ausgeführt. Herrn Prof. A. Hacmerer, dem Direktor 
der Biologischen Anstalt auf Helgoland, möchte ich auch an dieser Stelle für das 
freundliche Entgegenkommen während meines Aufenthaltes auf Helgoland bestens 
danken. 
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oder nur spurenweise nachzuweisen, während andere Familien (18 Arten) 
— besonders Dictyotaceen und Laminariaceen — sich mehr oder weniger 
deutlich peroxydasehaltig zeigen. Es ergibt sich also jedenfalls, daß 
unsere Peroxydase sehr weitverbreitet und zugleich recht artcharakte- 
ristisch ist. 

Sehr eigenartig ist die Tatsache, daß beim kurzen Kochen des Essig- 
breies oder -extraktes die peroxydasische Reaktion nicht nur unab- 
geschwächt bleibt, sondern in den meisten Fällen — vielleicht wegen 
Vernichtung der Reduktionssysteme oder Verschiebung des p,,-Wertes — 
etwas schneller und deutlicher hervortritt als bei ungekochten Proben !. 
Zum eindeutigen Nachweis dieser Peroxydase empfiehlt sich also das 
vorherige kurze Kochen der Probe, zumal da bei einigen Algen (wie 
z.B. Phyllophora rubens) die oxydasische Färbung von Benzidin und 
o-Tolidin in ungekochtem, nicht aber in gekochtem Thallusbrei statt- 
findet ?. 

Bei einigen Arten (19 Arten) wurde die peroxydasische Kraft frischer 
und einige Jahre lang trocken aufbewahrter Algen verglichen, wobei es 
sich herausstellte, daß die Peroxydasewirkung durch langjährigeTrocknung 
praktisch gar nicht abgeschwächt wird. Sogar bei mehr als 25 Jahre 
alten, schon ganz verblichenen Herbar-Exemplaren von Delesseria 
sanguinea, Laminaria saccharina, Enteromorpha lingulata, Urospora 
penicilliformis u.a. fiel die Peroxydasereaktion ganz positiv aus. 

Versuche, die wirksame Substanz mit anderen Lösungsmitteln als 
Eisessig (Wasser, N/10 und N/100 wäßrige HCl-Lösungen, Äthylalkohol, 
Chloroform, Äther, Essigäther, Aceton, Benzol u.a.) aus dem Algenkörper 
zu extrahieren, ergaben praktisch keinen Erfolg. Obwohl in einigen 
Fällen der frische oder aufgekochte wäßrige Algenbrei etwas positive 
Peroxydasereaktion aufwies, zeigte das Filtrat desselben, auch nach der 
geniigenden Ansäuerung, gewöhnlich gar keine oder höchstens sehr 
schwache Wirkung. 

Mit Eisessig als Extraktionsflüssigkeit habe ich nun aus der stark 
peroxydasehaltigen Rotalge Plocamium coccineum die wirksame Sub- 
stanz ausgezogen, und zwar folgendermaßen: Der getrocknete Thallus 
wurde zuerst in kleine Stückchen geschnitten und 2 Tage lang mit Wasser 
(unter Toluolzusatz): wiederholt extrahiert; dann wurden die Thallus- 
stückchen wieder getrocknet und in einem Mörser zu feinem Pulver 
verrieben. Dieses Pulver wurde nun 2 Tage lang mit Aceton und dann 
5 Stunden lang mit Äther extrahiert, bis die Extraktionsflüssigkeit 


1 Bei einigen Braunalgen (Desmarestia aculeata, Pilayella litoralis u.a.) war 
die Peroxydasereaktion nur in gekochter Probe nachweisbar. 

2 Vgl. z.B. Gertz (1926). Die von GERTZ in einigen Rhodophyceen nach- 
gewiesene thermolabile Oxydase wirkt auf Jodid, Benzidin und Guajak. Auch in 
gewissen Grün- und Braunalgen sind auf Guajak oder Jodid einwirkende Oxydasen 
nachgewiesen (DueGaR und Davis, 1914; SEGERS-LAUREYS, 1913; KyLin, 1929). 
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farblos wurde. Man extrahiert dieses Thalluspulver 2mal je 1 Tag mit 
Kisessig; die etwas grün gefärbte peroxydasehaltige Essigsäure wurde 
dann durch Filtration von der Algenmasse getrennt und auf dem Wasser- 
bad eingetrocknet. Der Riickstand wurde wiederholt mit Methylalkohol 
gewaschen, bis die griine Farbe nicht mehr in Methylalkohol iiberging. 
Beim Trocknen des Rückstandes erhält man ein etwas grünlich gefärbtes 
Pulver, das beim Lösen in Eisessig stark peroxydasisch wirkt. 

Mit diesem Pulver habe ich einige weitere Eigenschaften der in 
Betracht kommenden Peroxydase untersucht, und folgende Tatsachen 
festgestellt: 

1. Sie wirkt, im Gegensatz zu den gewöhnlichen Peroxydasen sowie 
auch den Hämoglobinderivaten, nicht auf Guajak (Guajakonsäure) 
und Pyrogallol, sondern nur auf Benzidin und o-Tolidin. Auch ist sie 
unwirksam gegen p-Phenylendiamin, «-Naphthol, Hydrochinon und 
p-Kresol !. 

2. Das p,,-Optimum liegt bei py 3,0—4,0, ist also viel saurer als 
bei gewöhnlichen Peroxydasen. Die Wirkungsgrenze liegt einerseits 
bei py, 5,8 und andererseits bei p,, < 1,22. 

3. Die wirksame Substanz ist leicht löslich in Essig-, Propion- und 
Buttersäure, etwas löslich in Wasser, Äthylalkohol und Chloroform, 
aber weniger löslich in Äther, Essigäther, Benzol, Aceton und Methyl- 
alkohol ?. 

4. Die Wirkung dieser Peroxydase wird nicht gehemmt durch Äthyl- 
urethan. Von KCN, Na,S und Hydroxylamin wird sie erst bei höherer 
Konzentration (M/50) etwas abgeschwächt, genau wie die Peroxydase- 
wirkung von Hämoglobin *. 

5. Gegen Hitze ist diese Peroxydase sehr beständig, und zwar zeigt 
sie selbst nach einstündigem Erhitzen auf 100°C keine merkliche Ab- 
schwächung ihrer Wirkung. Auch nach 15Min. langem Erhitzen auf 
200°C behält sie noch ihre Wirkung °. 

1 Die Wirkung wurde bei verschiedener Acidität zwischen py 3 und 7 geprüft. 

2 Das py-Optimum der Meerrettichperoxydase liegt bei py 4,5—4,75 (Bansı, 
1924), und dasjenige von Peroxydase aus Weizensamen bei py 8,8 (SMIRNOW, 
1925). 

> Die Löslichkeitsverhältnisse habe ich folgendermaßen untersucht: in 10 cem 
Lösungsmittel wurden 10 mg Enzympulver verrührt, und das Filtrat abgedampft. 
Der Rückstand wurde dann in 3cem Essigsäure, die mit Natronlauge auf py, 4,0 
eingestellt war, gelöst, und auf seinen Gehalt an peroxydasisch wirksamer Substanz 
untersucht. 

4 Während die von FiscHEL (1913) in tierischen Geweben nachgewiesene 
thermostabile Peroxydase refraktär gegen CN ist, sind die Peroxydasen aus Meer- 
rettich und Tannenrinde sehr CN-empfindlich (WıELAnD und SUTTER, 1928; 
MıcHLin und KoPELIOWITScH, 1929). 

5 Gegenüber den gewöhnlichen Peroxydasen (vgl. z. B. MICHLIN u.a., 1929; 
MARFAN, 1920) ist die Peroxydasewirkung von Hämoglobin in weiten Grenzen 
thermostabil, wenn sie auch durch längeres Kochen allmählich abgeschwächt wird. 











288 Hiroshi Tamiya. 





Durch diese Eigenschaften unterscheidet sich unsere Peroxydase 
deutlich von den gewöhnlichen. Durch die Untersuchung von KuHN 
u.a. (1931) sind wir darüber unterrichtet, daß die Peroxydase des Meer- 
rettichs eine Eisenporphyringruppe enthält, die bekanntlich auch bei 
gewöhnlichen Hämoglobinderivaten peroxydasische Wirksamkeit, wenn 
auch in geringerem Maße, hervorruft. Andererseits haben uns die Arbeiten 
von GOLA (1915, 1919), Kemi (1925) u.a. gezeigt, daß verschiedene 
Eisenporphyrinverbindungen, das Cytochrom und die anderen Zellhämine, 
die ebenfalls kochbeständige Peroxydasewirkung aufweisen, sehr weit- 
läufig in den verschiedensten pflanzlichen Geweben verbreitet sind. 
Solche Tatsachen bringen uns ganz natürlich auf die Vermutung, daß 
auch unsere Algenperoxydase irgendeine häminartige Substanz sein 
dürfte. Bis jetzt wurden aber in verschiedenen Algen (16 Arten) weder 
die Cytochrom- oder Hämochromogenstreifen noch die Pyridin-Hämo- 
chromogenreaktion konstatiert; weitere Versuche zu dieser Frage sind 
in Vorbereitung. 

Ich möchte zum Schluß noch bemerken, daß man bei der Ausführung 
der so häufig angewandten Blutproben (o-Tolidin- und Benzidinprobe) 
die peroxydasische Reaktion der Algen gebührend in Erwägung ziehen 
muß, weil diese wegen der Kochbeständigkeit leicht die eigentlichen 
Hämoglobinderivate vortäuschen kann. 
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UBER DAS KEIMUNGSHORMON VON GRAMINEEN. 


Von 
N. CHOLODNY 
(Kiew). 
Mit 9 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 18. November 1934.) 


I. 

Bekanntlich beginnt die Samenkeimung mit der Wasseraufnahme 
und Quellung. Beinahe gleichzeitig fangen auch die Fermente an zu 
wirken, welche die Mobilisation von Reservestoffen und die Atmung 
verursachen. Etwas später treten die Wachstumsvorgänge auf, die 
Teilung und Streckung der Zellen des Keimlings. 

In dieser komplizierten Kette von physiologischen Erscheinungen, 
die miteinander kausal verbunden sind, sind uns bisher nicht alle Glieder 
gleich gut bekannt. So gibt die gegenwärtige Pflanzenphysiologie keine 
Antwort auf die Frage, was man für die unmittelbare Ursache der er- 
wähnten Wachstumserscheinungen in den Zellen des ruhenden Keimlings 
halten muß. Ist die Wasseraufnahme allein hinreichend, um diese 
Vorgänge im Embryonalgewebe auszulösen, oder sind hier auch einige 
andere Faktoren von Bedeutung ? 

Zahlreiche Untersuchungen der zwei letzten Jahrzehnte, die mit 
bahnbrechenden Arbeiten HABERLANDTs beginnen, haben gezeigt, daß 
das Wachstum der pflanzlichen Zelle auf dessen sämtlichen Stadien 
durch spezielle hormonartige Stoffe bedingt und reguliert wird. Am 
gründlichsten ist das sog. Wuchshormon oder Auxin — der Stoff, 
welcher das Streckungswachstum reguliert — sowohl vom physio- 
logischen als auch vom biologischen Standpunkt aus studiert. Unsere 
Kenntnisse über’ das Zellteilungshormon oder Meristin sind dagegen 
recht dürftig und auf die spärlichen Angaben beschränkt, die wir in 
den Arbeiten HABERLANDTs finden, welcher diesen Stoff entdeckt hat. 

Nach F. W. Went (1928) geht das Wachstum in der Abwesenheit von 
Wuchshormon gar nicht vor sich: (,,0hne Wuchsstoff kein Wachstum.‘‘) 
Es liegen gewisse Gründe vor, diesen Schluß auch auf das Zellteilungs- 
hormon auszudehnen: (,,0hne Zellteilungshormon keine Zellteilung.‘‘) 

Im Lichte dieser Angaben ist es wichtig aufzuklären, ob die 
genannten Stoffe nicht irgendwelche Rolle bei der Samenkeimung spielen. 
Man darf ja vermuten, daß der Keimling eines eingequollenen und 
keimungsfähigen Samens gerade von diesen Stoffen den ersten Anstoß 
erhält, der die Teilung und Streckung seiner Zellen hervorruft. 

Zugunsten dieser Vermutung sprechen einige Befunde von BRUNNER 
(1932). Der Verfasser kultivierte die aus dem Samen herauspräparierten 
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Embryonen der Kiefer (Pinus maritima) in künstlichen Nährlösungen 
und ist zum Schluß gekommen, daß der Embryo aus dem Endosperm 
gewisse hormonartige Stoffe erhält, ohne die er seine Organe weder 
normal anlegen noch entwickeln kann. Es hat sich nämlich heraus- 
gestellt, daß isolierte Embryonen sich nur dann zu mehr oder minder 
normalen und kräftigen Pflänzchen entwickeln, wenn der Lösung eine 
gewisse Menge Endospermauszug zugesetzt wurde. 

Was das Wuchshormon betrifft, so hat bekanntlich SEUBERT (1925) 
im Malzextrakt den Stoff gefunden, welcher das Wachstum der Avena- 
Koleoptile beschleunigt. van OVERBEEK (1933) zeigte, daß Keimblätter 
von Raphanus- und Lepidium-Keimlingen Wuchshormon enthalten. Die 
Kotyledonen von etiolierten Lupinus-Keimlingen scheiden dagegen nach 
DisKMAN (1934) keinen Wuchsstoff aus!. 

Aus diesen fragmentarischen und zum Teil widersprechenden Angaben 
lassen sich wohl keine bestimmten Schlüsse über den hormonalen Apparat 
des Samens ziehen. Es muß auch hervorgehoben werden, daß von den 
genannten Forschern eigentlich keiner die uns interessierende Frage 
angegriffen hat, und daß alle oben erwähnten Ergebnisse sozusagen 
„Nebenprodukte“ darstellen, die bei der Untersuchung anderer Probleme 
erhalten worden waren. 

Indessen verdient die Frage nach den Samenhormonen große Auf- 
merksamkeit nicht nur vom theoretischen Standpunkt aus: es ist 
ihr in Zusammenhang mit dem Problem der Stimulation des Saatgutes 
auch praktische Bedeutung beizumessen. Nun stellt die vorliegende 
Arbeit den ersten Versuch einer planmäßigen Untersuchung dieses 
recht wichtigen, aber in der gegenwärtigen Physiologie fast gar nicht 
berührten Problems dar. 

IL. 

Es war mein Ziel, zunächst die Frage nach dem Wuchshormon des 
Samens zu untersuchen, da die Methode der Auffindung dieses Stoffes 
besonders gut ausgearbeitet ist. Als Objekt meiner Grundversuche 
dienten mir Körner von Avena sativa (Sorte Siegeshafer, Svalöf). Wie 
bekannt, wurde die Physiologie des Wuchshormons in erster Linie 
an dieser Pflanze studiert. AuBerdem stellt die Avena-Koleoptile ein 
geprüftes und sehr empfindliches Testobjekt für die wachstums- 
regulierenden Stoffe dar. Eine Reihe von Versuchen wurde auch mit 
anderen Getreidepflanzen, Mais, Roggen, Gerste und Weizen angestellt. 

Die Untersuchung wurde mit der Frage begonnen, ob die trockenen, 
nicht gekeimten Körner von Avena sativa Wuchshormon enthalten. 
Da nun die fiir die sich entwickelnden Avena-Keimlinge notwendigen 
Reservestoffe vornehmlich im Endosperm angehauft sind, so lag es 
nahe, zunächst in ihm das Wuchshormon zu suchen. 


1 Erst nach Abschluß des Manuskriptes ist die Arbeit von SCHANDER (1934) 
erschienen, in welcher wir die Angabe finden, daß Reissamen Wuchsstoff enthalten. 





Uber das Keimungshormon von Gramineen. 291 


Die von den Spelzen befreite Karyopse wurde auf einen flachen 
Kork gebracht und hier mit dem Rasiermesser in eine Anzahl ziemlich 
diinner Querschnitte derart zerteilt, daB diese das Endosperm allein 
(ohne Keimlingsgewebe) enthielten. Danach wurden die Endosperm- 
schnitte mittels eines mit Wasser befeuchteten Pinselchens auf die 
Seitenfläche der Avena-Koleoptile gebracht. Für die Versuche bediente 
ich mich ausschließlich etiolierter Keimlinge, die in feuchten Säge- 
spänen herangezogen wurden. Nachdem die Koleoptilen dieser Keim- 
linge die Länge 2—3 cm erreicht hatten, wurden sie vom Mesokotyl 
abgeschnitten, vom Primordialblatt befreit und in der Länge von etwa 
2 mm dekapitiert. (Für die Technik dieser Operationen vgl. CHOLODNY, 
1928, 1930.) 

Die so präparierten Koleoptilen verweilten etwa 10 Min. in Leitungs- 
wasser, wonach sie in eine feuchte Kammer gebracht und hier vertikal 
befestigt wurden. Dabei wurden sie mit ihren Basalteilen in aufgeschlitzte 
Korkstückchen gespannt, welche ihrerseits an größeren Korken auf dem 
Kammerboden mit entomologischen Nadeln befestigt wurden. 

Es wurde dafür Sorge getragen, daß sowohl die apikalen als auch 
die basalen Teile der Koleoptilen ein wenig Wasser enthalten. Auch 
die Spalte in dem die Koleoptile tragenden Kork wurde mit Wasser gefüllt. 
Die feuchte Kammer mit den Objekten befand sich während des ganzen 
Versuchs im dunklen Zimmer bei 20—21°C. 

Wie schon erwähnt, benutzte ich als Testobjekte ausschließlich 
isolierte Koleoptilen, da solche infolge der Abwesenheit des Primordial- 
blattes stärkere Krümmungen bilden als intakte. Die Koleoptilspitze 
wurde abgetragen, um die Wirkung des eigenen Wuchshormons der 
Koleoptile, wenigstens für die ersten 2—3 Stunden, zu beseitigen. 


Die Endospermstückchen brachte ich nicht auf die Schnittfläche 
der geköpften Koleoptile, wie man dies meistens bei Untersuchungen 
auf diesem Gebiet nach STARK, WENT u.a. zu tun pflegt, sondern un- 
mittelbar auf die unverletzte Seitenfläche des Objektes, nach der Methode, 
die neuerdings von LAIBACH (1933) bei seinen Versuchen mit Orchideen- 
pollinien und mit dem aus diesen extrahierten Wuchsstoff zuerst an- 
gewandt wurde. Meines Erachtens ist diese Methode in sämtlichen 
Fällen zu bevorzugen, wo das Wuchshormon die Fähigkeit zeigt, durch 
die Koleoptilepidermis einzudringen, da auf diese Weise die Wirkung 
des zu untersuchenden Stoffes auf die Zellen einer Seite des Organs 
genaucr lokalisiert werden kann. 

Die Endospermstückchen pflegte ich auf die breitere Seite der 
Koleoptile in einem Abstand von 2—5 mm von der apikalen Schnitt- 
fläche zu setzen. Eshatsich herausgestellt, daß die mit Wasser befeuchteten 
Stückchen ziemlich fest an der Koleoptiloberfläche haften, so daß die 
Verwendung von Gelatine oder anderen Klebstoffen unnötig ist. 

19* 
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Aus sämtlichen nach der soeben beschriebenen Methode angestellten 
Versuchen ergab sich immer dasselbe: bereits nach 1—1'/, Stunden konnte 
man recht deutliche negative Krümmungen beobachten, die nach weiteren 
1—2 Stunden 30—40°, manchmal sogar auch noch mehr erreichten 
(Abb. 1, oben). 

Dieses Ergebnis könnte wohl ohne weiteres als ein Beweis der Aus- 
scheidung von Wuchshormon betrachtet werden, wenn wir es hier nicht 
mit dem Endosperm, sondern mit irgendeinem anderen Pflanzenorgan 
zu tun hätten, welches nicht soviel verschiedenartige Nährstoffe enthält. 
In unserem Falle muß man dagegen 
wohl vor allem die Frage erheben, 
ob die beobachtete Erscheinung nicht 
die Folge davon ist, daß das Endo- 
spermstück lediglich Kohlehydrate 
und andere Nährstoffe abgibt, die 
in die Koleoptile eindringen und hier 
eine einseitige Beschleunigung des 
Wachstums verursachen. Denn im 
Endospermgewebe, welches etwas 
Wasser aufgenommen hat, beginnt 
ja bald die Arbeit der Fermente 
und bildet lösliche organische Ver- 
bindungen, die mehr oder minder 
leicht in lebendiges Gewebe perme- 
ieren können. 

Wäre diese Erklärung richtig, so 
müßte man wohl erwarten, daß die 
Wirkung des Endosperms auf das 
Wachstum der Koleoptile desto größer 
wird, je höher die Konzentration der löslichen Verbindungen steigt, 
die infolge der Hydrolyse der Reservestoffe entstehen. In der Tat 
konnten wir aber nichts von solcher Proportionalität beobachten. Wie 
wir bald sehen werden, wurden die größte Wachstumsbeschleunigung 
und die stärksten Krümmungen gerade von solchen Endospermschnitten 
hervorgerufen, die aus trockenen, nicht gekeimten Avena-Körnern her- 
gestelit waren und die geringste Menge von löslichen organischen Sub- 
stanzen enthalten. Bereits im Laufe des 2. Tages nach Beginn der 
Keimung nimmt diese Wirkung des Endosperms merkbar ab, und nach 
weiteren 24 Stunden, also zu einer Zeit, wo die Endospermgewebe mit 
löslichen Kohlehydraten und anderen organischen Verbindungen über- 
füllt sind, rufen die Endospermstückchen, einseitig auf die Koleoptile 
gesetzt, fast gar keine Wirkung mehr hervor. 

Somit ist diese auf den ersten Blick ziemlich wahrscheinliche Er- 
klärung hinfällig. Es leuchtet ein, daß wir es hier nicht mit Nähr- 





Abb. 1. 
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stoffen, sondern nur mit wachstumsstimulierenden Substanzen zu tun 
haben. Wenn dem so ist, so sprechen die oben beschriebenen Versuche 
in der Tat dafiir, daB das Endospermstiickchen von einem nicht gekeimten 
Hafersamen, welcher vor dem Versuch in trockenem Zustande aufbewahrt 
wurde, unmittelbar nachdem es angefeuchtet und auf die Koleoptil- 
oberfläche gebracht wurde, den Wuchsstoff abgibt, welcher das Wachstum 
des Testobjektes beschleunigt. 


Weitere in dieser Arbeit beschriebene Versuche werden uns bald 
eine Reihe von Beweisen darbieten, die die Richtigkeit dieses Schlusses 
außer allen Zweifel stellen. 


III. 


Nachdem wir festgestellt haben, daß benetzte Stückchen des Endo- 
sperms von Avena sativa Wuchsstoff ausscheiden, entsteht die Frage, 
wo dieser sich befindet und bildet. Ist diese Substanz in fertigem Zustand 
neben anderen im Endosperm abgelagerten Reservestoffen zu finden ? 
Oder ist sie im trockenen Samen nicht vorhanden und stellt das Produkt 
einer Reaktion dar, die erst beginnt, nachdem die Endospermzellen etwas 
Wasser aufgenommen haben ? 


Um der Lösung dieser Frage näherzukommen, schlug ich zunächst 
einen Umweg ein. Wie bekannt, ist sowohl der Wuchsstoff der Avena- 
Koleoptile als auch das aus dem Harn extrahierte Auxin bei 100° 
hitzebeständig (WENT, 1928; Köcı, 1933). Es lag auf der Hand, an- 
zunehmen, daß auch das Endospermhormon eine solche Thermo - 
stabilität besitzt. Deshalb war es von Interesse, in erster Linie zu 
untersuchen, ob das Wachstum der Koleoptile auch durch solche Endo- 
spermschnitte beschleunigt wird, welche vorher eine kurze Zeit der 
Einwirkung hoher. Temperatur unterworfen worden waren. Sollte es 
sich zeigen, daß diese Schnitte ihre stimulierende Wirkung auch dann 
noch ausüben, so wäre dadurch ein gewichtiger Beweis zugunsten der 
Annahme, daß das Wuchshormon schon in trockenen Samen vorhanden 
ist, erbracht. Denn sowohl die Fermente als auch das Protoplasma, 
ohne die man sich die Bildung von Hormonen wohl kaum vorstellen 
kann, werden unter dem Einfluß hoher Temperaturen (etwa 100°) zerstört. 


Um diese Frage zu entscheiden, brachte ich trockene, nicht an- 
gefeuchtete Endospermschnitte für etwa 3Min. in Dämpfe siedenden 
Wassers, also bei 97—98°C. Im Laufe dieser Zeit quollen sie natürlich 
etwas an und wurden infolge Verkleisterung halb durchsichtig. Wurden 
nun diese Schnitte aus den Dämpfen herausgenommen, abgekühlt und 
einseitig auf die Koleoptiloberfläche gesetzt, so riefen sie keine Krüm- 
mungen mehr hervor (Abb. 1, unten). Schwache Krümmungen wurden 
nur dann beobachtet, wenn innerhalb der Endospermschnitte nach der 
Erwärmung kleine Inselehen von unverändertem trockenem Gewebe 
sichtbar waren, die unverkleisterte Stärke enthielten. 
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Aus diesem Versuch läßt sich der sehr wahrscheinliche Schluß ziehen, 
daß das Endosperm eines trockenen nicht gekeimten Hafersamens fertiges 
Wuchshormon nicht enthält. 


Noch besser wird dasselbe durch einen anderen Versuch bewiesen. 
Wie wir bald sehen werden, lösen sich das Wuchshormon des Endosperms 
sowie auch das Auxin in Alkohol, und seine Gegenwart im Alkohol- 
extrakt kann leicht experimentell festgestellt werden. Wenn wir nun 
eine Anzahl von trockenen Avena-Körnern mit einem scharfen Messer 
halbieren und in 96%igen Alkohol bringen, und wenn wir nach einiger 
Zeit untersuchen, ob dieser Alkoholextrakt Wuchshormon enthält, so 
finden wir keine Spur davon. Ausführlicher wird über diese Versuche 
in Abschnitt V berichtet. 


IV. 


Aus den in den zwei vorstehenden Abschnitten kurz beschriebenen 
Versuchen kann geschlossen werden, daß die Bildung von Wuchshormon 
in Endospermzellen erst dann beginnt, wenn etwas Wasser in diese 
eindringt. Es fragt sich nun, ob dieser Vorgang mit der Lebenstätigkeit 
von Endospermzellen verbunden ist ? Oder kann die Bildung von Wuchs- 
stoff auch im toten Endosperm vor sich gehen ? 

Wollen wir einige einschlägige Versuche betrachten: 24 entspelzte 
Avena-Körner wurden in einen Heizkasten gebracht und hier etwa 
20 Min. bei 105—119° C erwärmt. Danach wurden aus 4 auf diese Weise 
behandelten Körnern Endospermschnitte hergestellt, befeuchtet und in 
üblicher Weise auf die Seitenfläche von dekapitierten Koleoptilen gesetzt. 
Schon nach 1"/, Stunden zeigten sich bei der Mehrzahl dieser Koleoptilen 
ganz deutliche oder sogar starke negative Krümmungen, die nach weiteren 
2!/, Stunden bei sämtlichen Koleoptilen sehr stark geworden waren. Die 
übrigen 20 Körner wurden auf ihre Keimfähigkeit geprüft, wobei sie sich 
alle als tot erwiesen. 

Die andere von mir angewandte Methode bestand darin, daß ich 
Avena-Körner (ohne Spelzen) für 24 Stunden in 96%igen Alkohol oder in 
starke wäßrige Alkohollösung brachte, die nicht mehr als 1 Teil H,O 
auf 5 Teile C,H,OH enthielt. Nach Ablauf dieser Zeit wurden einige 
der Körner in Querschnitte zerteilt, die angefeuchtet und in üblicher 
Weise auf die Seitenfläche von Koleoptilen gesetzt wurden. Auch in 
diesem Falle konnte man schon nach 1!/,—2 Stunden recht deutliche 
negative Krümmungen beobachten, die nach weiteren 2 Stunden 40—50° 
betrugen. Die nicht zerschnittenen Körner wurden auf ihre Keimfähigkeit 
geprüft. Wie zu erwarten war, keimten sie nicht und begannen bald 
unter dem Einfluß von Pilzen und Bakterien zu faulen. Somit unterliegt 
es keinem Zweifel, daß die Bildung von Wuchsstoff auch in totem Endo- 
spe’m stattfinden kann, und daß dieser Vorgang von der Lebenstätigkeit 
des Protoplasmas gar nicht abhängt. 
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¥. 

Bei den bisher beschriebenen Versuchen setzte ich auf die Koleoptil- 
oberfläche Endospermschnitte, aus welchen das Wuchshormon in die 
Koleoptilgewebe diosmierte. Man kann aber anstatt ersterer auch einen 
Extrakt aus den in zwei oder mehrere Teile zerschnittenen Körnern von 
Avena sativa benutzen. Ich führe einige typische Versuche dieser Art an. 

10 Avena-Karyopsen wurden entspelzt und halbiert. Alle 20 Hälften 
gelangten in 5 cem gekochtes und abgekühltes Leitungswasser, wo sie 
bei Zinmertemperatur (etwa 20°C) 12 Stunden verweilten. Nach 
Ablauf dieser Zeit wurde das Wasser in eine Porzellanschale abgegossen 





Abb. 2. 


und hier vorsichtig auf dem Wasserbad bis auf 1,5—2 ccm eingedampft. 
Diesem kondensierten Extrakt wurden etwa 12% Gelatine unter Er- 
wärmung zugefügt. Nachdem nun die Gelatine sich völlig gelöst hatte, 
wurde sie auf etwa 30° C abgekühlt und dann je 1 Tropfen davon mittels 
eines dünnen Glasstäbchens auf die Seitenfläche von dekapitierten 
Koleoptilen gebracht. Nach etwa 1!/, Stunden zeigten sämtliche Test- 
objekte deutliche negative Krümmungen, die nach 4 Stunden vom Beginn 
des Versuchs photographiert wurden (Abb. 2, 3 Koleoptilen rechts). 

Es war nun wichtig, zu untersuchen, ob das Wuchshormon nur aus 
angeschnittenem Endosperm in Wasser diffundiert oder auch im Extrakt 
aus ganzen unverletzten Körnern aufgefunden werden kann. Zu diesem 
Zweck habe ich zusammen mit dem soeben beschriebenen Versuch auch 
den anderen angestellt, und zwar wurden 10 Avena-Körner vorsichtig 
von den Spelzen befreit und ohne geschnitten gewesen zu sein für 
12 Stunden in 5cem gekochtes und abgekühltes Wasser gebracht. 
Danach wurde aus dem Extrakt, wie schon beschrieben, nach Eindampfen 
die Gelatine hergestellt. Die Koleoptilen, die einseitig mit dieser Gelatine 
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gerade so wie im vorstehenden Versuch beschmiert worden waren, zeigten 
weder nach 1?/, noch nach 4 Stunden irgendwelche Krümmungen (Abb. 2, 
3 Koleoptilen links). 

Wenn wir nun aus einem unverletzten eingequollenen Korn, nach- 
dem es 12 Stunden in Wasser verweilt hatte, Endospermschnitte her- 
stellen und diese in üblicher Weise einseitig dekapitierten Koleoptilen 
aufsetzen, so bilden sich bald negative Kriimmungen, die sich von 
den durch trockene Endospermstückchen verursachten Krümmungen 
weder durch ihre Intensität noch durch die Krümmungsgeschwindigkeit 
unterscheiden. Somit kann man nicht daran zweifeln, daß das Wuchs- 
hormon in einem eingequollenen Samen schon vorhanden ist, und daß 
dieser Stoff nur deswegen aus diesem nicht exosmiert, weil er durch die 
das Endosperm umgebende Gewebe nicht permeieren kann. Wahrschein- 
lich sind lebendige Zellen (der Aleuronschicht) für den Wuchsstoff des 
Endosperms impermeabel. Denn bringt man gequollene Körner für eine 
Zeitlang in heißes Wasser oder in Alkohol, so kann man leicht zeigen, 
daß die auf diese Weise hergestellten Extrakte beträchtliche Mengen 
Wuchsstoff enthalten. 

Es sei bemerkt, daß die Herstellung der Wuchsstoff enthaltenden 
Gelatine aus dem alkoholischen Extrakt keine Schwierigkeiten bietet. 
Man bringt den Extrakt in die Porzellanschale und destilliert den Alkohol 
auf dem Wasserbad ab. Man löst danach den trockenen Rückstand 
im Wasser auf, zu welchem man unter Erwärmung Gelatine zusetzt. 

Alle diese Versuche überzeugen uns, daß der Wuchsstoff 1. aus 
den zerschnittenen Körnern tatsächlich in das umgebende Wasser 
diffundiert, und 2., daß dieser Stoff durch die unverletzten peripheren 
Gewebe der Karyopse (Aleuronschicht + Samenschale + Frucht- 
schale) in kaltem Wasser nicht exosmieren kann, doch leicht mit heißem 
Wasser oder mit Alkohol zu extrahieren ist. 

Aus denselben Versuchen kann man auch schließen, daß durch 
die Erwärmung auf etwa 97—98° das in Wasser gelöste Wuchshormon 
nicht zerstört wird, und daß dessen physiologische Wirkungen sich 
dabei nicht verändern. Schließlich bestätigt die soeben erwähnte Tat- 
sache, daß man Wuchsstoff aus den in Wasser gequollenen Körnern 
mit Alkohol extrahieren kann, den Schluß, daß das Endospermhormon 
auch in Alkohol. löslich ist. 

Die Löslichkeit des Endospermhormons im starken Alkohol ist noch 
durch den folgenden Versuch zu beweisen. Man bringt 10—12 halbierte 
Avena-Körner für etwa 12 Stunden in eine geringe Menge (etwa 5 ccm) 
Wasser. Der Extrakt wird auf dem Wasserbad bis zum gänzlichen 
Abdampfen erwärmt. Zum trockenen Rückstand gibt man etwas 96% igen 
Alkohol zu; die Lösung wird nach dem Umschütteln abfiltriert. Das 
klare Filtrat wird in eine andere Schale gebracht und auf dem Wasserbad 
abdestilliert; der feste Rückstand abermals im Wasser gelöst. Zu dieser 
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Lösung fügt man unter Erwärmung 10—12% Gelatine zu, die man danach 
in üblicher Weise auf das Vorhandensein von Wuchsstoff prüft, indem 
man diese auf die Oberfläche von Koleoptilen einseitig setzt. Nach 
1!/,—2 Stunden kann man bei diesen intensive Krümmungen beobachten. 
Ersetzt man bei diesem Versuch den Alkohol durch Äther, so zeigen 
die Testobjekte ebenfalls recht deutliche negative Krümmungen. Das 
Wuchshormon des Endosperms ebenso wie das Auxin ist also nicht nur 
alkohol-, sondern auch ätherlöslich. 


VI. 
Wie schon erwähnt, kann man in dem alkoholischen Extrakt aus 
intakten Haferkörnern keine Spuren von Wuchshormon finden. Hieraus 





Abb. 3. 


läßt sich schließen, daß dieser Stoff nicht nur im trockenen Endo- 
sperm fehlt, sondern sich in dessen Zellen auch nicht bilden kann, wenn 
diese mit 96%igem Alkohol durchtränkt sind. Die Bildung und Aus- 
scheidung des Wuchshormons beginnt erst, nachdem die Endospermzellen 
etwas Wasser aufgenommen haben. Trotzdem ruft die Durchtränkung 
mit Alkohol keine Veränderungen im Endosperm hervor, die die weitere 
Bildung von Wuchshormon unmöglich machen. Denn, wie schon gesagt, 
kann die normale Wuchsstoffbildung auch in solchen Samen statt- 
finden, die 12 Stunden in starkem Alkohol verweilt haben, wenn man 
nur diesen abdestilliert und die Samen mit Wasser versorgt. 

Deshalb liegt es nahe anzunehmen, daß auch in solchen Samen, 
die in wäßrigen Lösungen von Alkohol verweilt haben, sofern eine gewisse 
Konzentration nicht überstiegen wurde, sich Wuchsstoff bilden kann. 

Einige Versuche zur Prüfung dieser Vermutung seien hier beschrieben. 

1. 12 Avena-Körner (ohne Spelzen) wurden halbiert und in eine Lösung A ge- 
taucht, welche aus 4,5 ccm 96%igem Alkohol und 1,5 ccm gekochtem Leitungs- 


wasser bestand. Gleichzeitig wurden 12 andere Körner ebenso halbiert und in 
eine Mischung B von 5 cem 96%igem Alkohol mit 1 ccm Leitungswasser gebracht. 
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Nach 12 Stunden wurden beide Lösungen (A und B) in die Porzellanschalen gebracht 
und auf dem Wasserbad abgedampft. Der feste Riickstand wurde abermals in 
heißem Wasser unter Zusatz von 12% Gelatine gelöst. Danach wurden 7 in üblicher 
Weise präparierte Koleoptilen von Avena sativa neben den apikalen Enden mit 
Gelatine A, 7 andere mit Gelatine B einseitig beschmiert und alle 14 in die feuchte 
Kammer gebracht. Nach 4 Stunden konnte man bei sämtlichen Koleoptilen der 
ersten Gruppe (mit Gelatine A) recht deutliche (Abb. 3, 4 Koleoptilen links), bei 
solchen der zweiten Gruppe (mit Gelatine B) kaum merkbare negative Krümmungen 
beobachten (Abb. 3, 4 Koleoptilen rechts). 

2. 6 trockene Avena-Körner (ohne Spelzen) wurden halbiert und in eine Mischung 
von 2,5 ccm 96%igem Alkohol und 2,5 com gekochtem Leitungswasser (Lösung A) 
gebracht. Gleichzeitig wurden 6 ebensolche Körner halbiert und in ein Gemisch 
von 1 ccm 96%igem Alkohol und 4ccm gekochtes Wasser (Lösung B) gebracht. 
Nach 13 Stunden wurden aus den beiden Extrakten Gelatine A und B ebenso wie 
bei vorstehendem Versuch hergestellt. Danach wurden 6 Koleoptilen einseitig 
mit der Gelatine A, 6 andere mit Gelatine B beschmiert und alle 12 in die feuchte 
Kammer gebracht. Bereits nach 2 Stunden konnte man bei sämtlichen Koleoptilen 
der beiden Gruppen deutliche negative Krümmungen beobachten, die jedoch 
bei den mit Gelatine B versehenen etwas stärker waren. 

Somit sehen wir, daß das Endosperm des Hafersamens, welches 
mit wäßriger Lösung von Alkohol getränkt wurde, das Wuchshormon 
produziert, wobei die Intensität dieses Vorganges von der Konzentration 
der Lösung abhängt und mit steigendem Alkoholgehalt sinkt, um in 
dem Gemisch von 5 Teilen 96%igem Alkohol mit 1 Teil Wasser fast 
völlig eingestellt zu werden. 

VII. 

Man kann die in den vorstehenden Abschnitten beschriebenen Versuche 
befriedigend erklären, wenn man annimmt, daß die Bildung von Wuchs- 
hormon in den Endospermzellen des Hafersamens einen fermentativen 
Vorgang darstellt !. In der Tat sehen wir, daß die Produktion des Hormons 
von der Lebenstätigkeit des Protoplasmas gar nicht abhängt und auch 
in solchen Samen vor sich geht, die ihre Keimfähigkeit verloren haben 
oder durch Einwirkung von Alkohol oder Hitze getötet sind. Anderer- 
seits wird keine Produktion von Wuchsstoff in Endospermschnitten 
beobachtet, wenn man diese eine kurze Zeit in Wasserdampf bei 97 bis 
98°C erwärmt. 

Mit dieser Erklärung stimmen auch die soeben beschriebenen Ver- 
suche mit wäßrigen Lösungen von Alkohol völlig überein. Zugleich 
zeigen diese Versuche klar, welche Bedeutung das Wasser für die Hormon- 
bildung hat: je stärker die Alkohollösung ist und je weniger Wasser 
folglich in die Zellen dringt, desto weniger Wuchsstoff wird gebildet. 

Berücksichtigt man diese Befunde, so drängt sich die weitere An- 
nahme auf, daß die Bildung von Wuchshormon in den Endospermzellen mit 
der Wirkung von hydrolysierenden Fermenten verbunden ist. Außerdem 


1 Dieselbe Vermutung hat neuerdings auch VAN DER LAAN (1934) auf Grund 
seinar Ver b über den Einfluß des Äthylens auf die Produktion von 
Wuchsstoff in der Koleoptilspitze von Avena sativa ausgesprochen. 
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ist zu erwarten, daß dieser Vorgang reversibel ist. Um diese letzte Annahme 
zu prüfen, wurde folgender Versuch angestellt: 


20 Haferkörner (ohne Spelzen) wurden in gekochtes und abgekühltes Leitungs- 
wasser gebracht. Nach 12 Stunden wurde der Extrakt in üblicher Weise unter- 
sucht. Er enthielt keinen Wuchsstoff. Von 20 eingequollenen Körnern dieses Ver- 
suchs wurden 10 (Gruppe A) etwas abgetrocknet und sofort in 5 ccm 96%igen 
Alkohol getaucht. Die übrigen 10 Körner (Gruppe B) wurden auf Filtrierpapier 
in einen Thermostaten (bei 37°C) gebracht, wo sie 6 Stunden verweilten und im 
Laufe dieser Zeit völlig ausgetrocknet wurden. Danach wurden auch diese Körner 
in 96%igen Alkohol gebracht. 


Nach 48 Stunden wurden die beiden Alkoholextrakte auf dem Wasserbad 
abdestilliert und der trockene Rückstand in heißem Wasser unter Zusetzen von 
Gelatine gelöst. Schließlich wurden beide Gelatinesorten (A und B) auf ihren 





Abb. 4, 


Wuchshormongehalt geprüft. Bei sämtlichen Koleoptilen, die die Gelatine A ein- 
seitig trugen, konnte man nach 4 Stunden vom Beginn des Versuchs deutliche 
negative Krümmungen beobachten (Abb. 4, links), die Koleoptilen mit der Gelatine B 
wuchsen dagegen ganz ungekrümmt weiter (Abb. 4, rechts). 

Somit unterliegt es keinem Zweifel, daß das Wuchshormon, das in 
den Körnern der Gruppe B vorhanden war, als diese aus dem Wasser 
herausgeholt wurden, im Laufe der 6 Stunden Aufenthalt im Thermo- 
staten verschwunden war. 


Es sei bemerkt, daß das Endosperm von Samen der beiden Gruppen 
A und B, die mit Wasser und Alkohol behandelt worden waren, die 
Fähigkeit, das Wuchshormon zu bilden, vollkommen besaß. 24 Stunden 
nach Abschluß des soeben beschriebenen Versuchs wurden aus jeder 
Gruppe von Körnern, die diese ganze Zeit im Alkohol verweilten, je 
ein Korn zum Herstellen von Endospermschnitten benutzt, die in 
üblicher Weise auf die Seitenfläche von dekapitierten Koleoptilen gesetzt 
wurden. Das Ergebnis dieses Versuchs (31/, Stunden nach dessen Beginn) 
zeigt Abb. 5: Oben die Koleoptilen mit Endosperm aus dem Samen der 
Gruppe A, unten mit dem der Gruppe B. 
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Aus den in diesem Kapitel beschriebenen Versuchen läßt sich der 
sehr wahrscheinliche Schluß ziehen, daß die Bildung von Wuchshormon 
im Endosperm wirklich ein reversibler Vorgang ist, indem sie der Gesetz- 
mäßigkeit folgt, welche schon längst für die Wirkung von Fermenten in 
der Tier- und Pflanzenwelt festgestellt ist. 
VIII. 

Welche physiologischen Ei- 
gonschaften besitzt das im 
Endosperm von Hafer gefun- 
dene Hormon ? 

Eine von ihnen haben wir 
schon kennengelernt. Wir ha- 
ben nämlich gesehen, daß die- 
ser Stoff das Wachstum der 
Koleoptile beschleunigt, ganz 
ebenso wie der Wuchsstoff, 
welcher von der eigenen Spitze 
dieses Organs gebildet wird. 

Daß der Wuchsstoff des 
Endosperms das Wachstum der 
Koleoptile beschleunigt, geht 
nicht nur daraus hervor, daß 
die einseitig aufgesetzten Endo- 
spermschnitte negative Krüm- 
mungen bei Testobjekten ver- 
ursachen. Dasselbe kann man 
leicht auch durch direkte Zu- 
wachsmessungen zeigen, wenn 
man Endospermschnitte auf 
die obere Schnittfläche dekapi- 
tierter Koleoptilen bringt und nach einiger Zeit den Zuwachs dieser 
mit demjenigen von Kontrollkoleoptilen vergleicht, welche oben anstatt 
der Endospermschnitte etwa feuchte Stückchen Pergamentpapier tragen. 

Als Beispiel führe ich die Ergebnisse eines solchen Versuchs an 
(s. Tabelle 1). Die Koleoptilen wurden wie gewöhnlich in aufgeschlitzte 
Korkstückchen gespannt und während des ganzen Versuchs in einer 
feuchten Kammer im Dunkeln bei 21°C gehalten. Die das Endosperm 
tragenden Koleoptilen sind mit ,,e“‘, die mit Pergamentpapier versehenen 
mit „p‘ bezeichnet. 

Wir sehen, daß das Endospermhormon, welches in die dekapitierte 
und vom Mesokotyl losgelöste Koleoptile eingeführt ist, das Wachs- 
tum dieser etwa 5mal beschleunigt. Es ist interessant, daß sogar nicht 
dekapitierte Koleoptilen, die vom Mesokotyl abgetrennt sind, eine 
beträchtlich geringere Wachstumsgeschwindigkeit aufweisen: unter den- 





Abb. 5. 
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selben Bedingungen pflegt deren Zuwachs fiir 4 Stunden 1,5—1,6 mm 
nicht zu übersteigen. 

Aus diesem Vergleich läßt sich auch der Schluß ziehen, daß das 
Endosperm eine größere Menge Wuchshormon ausscheidet als die 
eigene Spitze der Koleoptile. Nehmen wir nun an, daß die von diesen 
Organen gebildeten Wuchsstoffe sich voneinander durch ihre chemische 
Zusammensetzung unterscheiden, so ist es wahrscheinlich, daß das 
Endospermhormon physiolo- 











gisch aktiver ist als der Tabelle 1. 
Wuchsstoff der Koleoptile. Länge der Koleoptile] „ wachs 
Es muß hervorgehoben x, [Kite für 4 Stun- 
werden, daß das Endosperm aufgesetzt | versuchs- | Versuchs- ern 
verschiedener Hafersamen — MM 
nicht immer den gleichen 1 p 23,0 23,8 8 
physiologischen Effekt her- 2 e 23,0 26,6 36 
vorruft, auch wenn man sich : P ze = - 
” : 4 e 21,2 24,8 36 
ganz gleichartigen Kornmate- 5 p 21,4 22,0 6 
rials bedient, d.h. eines sol- 6 e 20,0 23,7 37 
7 p 18,0 18,8 8 
chen von gleicher Sorte, Er- 8 s 19.8 23.0 32 
trag und Herkunft. Von groBer 9 e 19,2 22,3 31 














Bedeutung ist das MaB der 

Vollgewichtigkeit des Korns. Die aus vollen, schweren Körnern her- 
gestellten Endospermschnitte verursachen stets stärkere Krümmungen 
und ansehnlichere Wachstumsbeschleunigung der Koleoptile als solche 
aus nicht vollgewichtigen und schwächlichen Körnern. 

Das Alter des Samens scheint dagegen keine besondere Rolle zu 
spielen. Bei meinen Versuchen verwandte ich zu Endospermschnitten 
Kornmaterial der Ernte: 1926 neben frischerem Material von 1930 und 
1932. Die besten Resultate ergaben sich mit Körnern von 1926, die sich 
durch ihre großen Dimensionen und ihre Vollgewichtigkeit auszeichneten, 
obgleich ihre Keimfähigkeit derjenigen von 1930 und 1932 beträchtlich 
nachstand. 

Hieraus läßt sich schließen, daß zwischen der Keimfähigkeit von 
Haferkörnern und der Fähigkeit ihres Endosperms zur Bildung von Wuchs- 
hormon kein direkter Zusammenhang besteht. Sogar ganz keimunfähige 
Samen können beträchtliche Mengen von Wuchsstoff erzeugen, was 
nicht verwundern kann, wenn man die Unabhängigkeit dieses Vorganges 
von der Lebenstätigkeit der Samenzellen berücksichtigt. 

Endospermschnitte, die im Sommer 1934 aus noch im Stadium 
der frühen Wachsreife befindlichen Körnern der Ernte des gleichen 
Jahres hergestellt worden waren, riefen die Bildung von recht deut- 
lichen Krümmungen hervor. 

Was nun die Wirkung des Endospermhormons auf die Wurzel be- 
trifft, so stehen mir zur Zeit nur einige Versuchsergebnisse für Mais- 
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wurzeln zur Verfügung. Wenn man diese dekapitiert und auf ihre Seiten- 
fläche benetzte Endospermschnitte in einem Abstande von 1—2 mm von 
der Schnittfläche einseitig bringt, so kann man bei sämtlichen Wurzeln 
bereits nach 2 Stunden (bei 25° C) deutliche positive, d. h. mit ihrer Kon- 
kavität den Endospermstückchen zugekehrte Kriimmungen beobachten. 
Es wurden auch Wachstumsmessungen an dekapitierten Maiswurzeln 
vorgenommen, auf deren Schnittfläche Endospermschnitte derselben 
Pflanze oder des Hafers angebracht waren. Die Kontrollwurzeln wurden, 
wie auch bei den früher beschriebenen Versuchen mit Koleoptilen, 
mit Stückchen Pergamentpapier versehen. Als Beispiel führe ich 
die Ergebnisse von 2 solchen Versuche an, die unter ganz gleichen 
Bedingungen bei 20° C 








Tabelle 2. angestellt worden wa- 
Auf de Z hs Auf de Z hs 

we, | Sater reel. laser erste. ren (Tabelle 2). In 
fläche der| den in * [fläche der} den in dieser Tabelle ist mit 

Wurzel 0,1 mm Wurzel 0,1 mm cc 
„eh“ das Endosperm 
1 p 42 10 p 40 von Hafer, mit ‚em‘ 
2 eh 33 11 eh 32 das von Mais und mit 
- . = = 4 = „pP“ Pergamentpapier 
3 eh 32 14 ch 25 bezeichnet. Die benutz- 
6 em 20 15 em 14 ten Wurzeln waren glei- 
. LA S ~ LA chen Alters, und ihre 
9 em 13 18 em 10 anfängliche Länge be- 

















trug 2—4 cm. 

Aus diesen Versuchen geht hervor, daß das vom Endosperm pro- 
duzierte Hormon das Wachstum der Wurzel hemmt. Aus denselben Ver- 
suchen läßt sich auch schließen, daß dieser Stoff ebensowenig wie das 
von der Koleoptil- bzw. Wurzelspitze gebildete Hormon artspezifisch ist. 

In der Tat hemmen sowohl das Endosperm von Hafer als auch 
das von Mais das Wachstum der Maiswurzeln. Zwar ist zwischen den 
von diesen beiden Pflanzen produzierten Stoffen ein merkbarer quanti- 
tativer Unterschied festzustellen: Das Maisendosperm übt den stärkeren 
hemmenden Einfluß aus. Man konnte wohl vermuten, daß dieser Unter- 
schied dadurch zu erklären ist, daß das in diesem Fall benutzte Endo- 
sperm zu derselben Art wie das Testobjekt gehört. Bei näherer Prüfung 
aber bestätigt sich diese Vermutung nicht. Wenn man sich nämlich 
einer Avena-Koleoptile als Testobjekt bedient, so übt das Maisendosperm 
auch auf diese eine stärkere Wirkung als das eigene Endosperm aus. 
Man kann sich leicht davon überzeugen, wenn man der Avena-Koleoptile 
an der einen Seite einen Endospermschnitt von Mais, an der anderen, 
opponierten, einen solehen von Avena aufsetzt, wobei man dafür Sorge 
tragen muß, daß beide Stückchen gleich groß und aus trockenen nicht 
gekeimten Samen hergestellt werden. Es ergeben sich stets Krümmungen, 
die mit ihrer Konkavität dem Haferendosperm zugekehrt sind. 
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Somit kann der beobachtete Unterschied in der Wirkung von Mais- 
und Haferendosperm ausschließlich durch quantitativ ungleiche Pro- 
duktion von Wuchsstoff erklärt werden: bei gleichen übrigen Umständen 
muß das Maisendosperm mehr Wuchshormon ausscheiden als dasjenige 
des Hafers. 

Daß das Wuchshormon des Endosperms nicht artspezifisch ist, 
zeigen auch einige andere Versuchsergebnisse: Wie ich schon am Anfang 
dieser Abhandlung erwähnte, arbeitete ich außer mit Hafer auch noch 
mit Mais, Roggen, Gerste und Weizen. Es stellte sich heraus, daß, 
wenn man benetzte Endospermschnitte von den beiden erstgenannten 
Pflanzen einseitig Haferkoleoptilen aufsetzt, diese deutliche negative 
Krümmungen bilden. Dabei verursacht das Endosperm von Mais 
stärkere Krümmungen als das von Hafer, wie schon von vornherein 
auf Grund der soeben beschriebenen Versuche mit zweiseitig aufgesetzten 
Endospermschnitten von Hafer und Mais zu erwarten war. Schwache 
Krümmungen ergaben auch Avena-Koleoptilen mit Endosperm von 
Gerste, und nur das von Weizen rief keinen merkbaren Effekt hervor. 
Andererseits bilden sich deutliche negative Krümmungen, wenn man 
auf dekapitierte Roggenkoleoptilen Endospermschnitte derselben Pflanze 
bringt. 

Indem nun diese Versuche bestätigen, daß das Endospermhormon 
nicht artspezifisch ist, läßt sich aus ihnen auch der wichtige Schluß 
ziehen, daß die Fähigkeit, den wachstumsregulierenden Stoff zu produ- 
zieren, dem Endosperm von keimenden Samen verschiedener Gramineen 
eigen ist. 

Frühere Untersuchungen von mir, sowie auch von WENT, Doix, 
DisKMAN u.a. haben gezeigt, daß das Wuchshormon der Koleoptile, 
der Wurzel und des Stengels verschiedener Pflanzen eine sehr wichtige 
Rolle bei den Orientierungsbewegungen dieser Organe spielt. 

Gemäß der sog. CHoLopNy-WeEntTschen Theorie der Tropismen 
erklärt man diese bekanntlich dadurch, daß das Wuchshormon sich unter 
dem Einfluß verschiedener äußerer Faktoren innerhalb der pflanz- 
lichen Organe derart verteilt, daß opponierte Teile der Wachstums- 
zone ungleiche Mengen dieses Stoffes erhalten. Es war interessant 
zu untersuchen, ob das Endospermhormon die tropistische Krümmungs- 
fähigkeit von dekapitierten Organen ebenso wiederherstellen kann, wie 
der eigene von diesen Organen produzierte Wuchsstoff. 

Ich will hier einige einschlägige Versuche kurz beschreiben, da sie 
gezeigt haben, daß zwischen dem Wuchshormon aus Endosperm und 
demjenigen aus den anderen Organen in dieser Beziehung ein gewisser 
Unterschied vorhanden ist. 


5 dekapitierte Avena-Koleoptilen mit auf die Schnittfläche gesetzten Endo- 
spermschnitten derselben Pflanze, 5 ebensolche Koleoptilen mit aufgesetzten 
eigenen Spitzen und 3 dekapitierte Kontrollkoleoptilen, die bloß mit benetzten 
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Stückchen Pergamentpapier versehen wurden, wurden vertikalin die feuchte Kammer 
gebracht und hier einseitig beleuchtet. Lichtquelle: eine elektrische Lampe 50 HK 
im Abstand von 50 cm von den Objekten. Zwischen Lampe und Kammer wurde 
ein Schirm aus dünnem weißen Papier gestellt. Temperatur während des ganzen 
Versuchs 20° C. 

Nach 1 Stunde 45 Min. wurden bei sämtlichen Koleoptilen mit eigenen Spitzen 
deutliche positiv phototropische Kriimmungen beobachtet. Alle übrigen Koleo- 
ptilen wuchsen gerade weiter. Nach weiteren 45 Min. hatten auch die Koleoptilen 
mit Endospermschnitten phototropische 
Krümmungen gebildet, und nur die Kon- 
trollobjekte waren noch gerade. In Abb. 6, 
die gerade diesen Moment des Versuchs 
darstellt, sehen wir oben 5 Koleoptilen 
mit eigenen Spitzen, unten 5 solche mit 
Endospermschnitten, wobei die Krümmun- 
gen der ersteren Gruppe merkbar stärker 
sind. Dieser Versuch zeigt, daß, obgleich 
der in die dekapitierte Koleoptile einge- 
führte Endospermwuchsstoff die photo- 
tropische Krümmung etwas beschleunigt, 
diese Beschleunigung derjenigen doch nach- 
steht, die das eigene Wuchshormon der 
Koleoptile hervorruft, trotzdem dieses das 
Wachstum der Koleoptile weniger stimuliert 
als der vom Endosperm ausgeschiedene 
Wuchsstoff. 

Bereits 1924 habe ich gezeigt, daß 
bei dekapitierten Maiswurzeln, die 
ihre gestropische Krümmungsfähig- 
keit gänzlich verloren haben, diese 
wiederhergestellt wird, wenn man auf 
die Schnittfläche der Wurzeln abge- 
tragene Koleoptilspitzen derselben 
Pflanze setzt. Ähnliche Versuche habe 
ich auch jetzt angestellt mit dem 
Unterschied, daß dekapitierte Mais- 
wurzeln mit dem Wuchsstoff nicht aus der Koleoptilspitze, sondern 
aus dem auf die Schnittfläche gesetzten Endospermstückchen von Avena 
sativa oder Zea Mays versorgt wurden. Bisher konnte ich aber auf diese 
Weise keine auch nur schwache geotropische Reaktion der Wurzeln 
hervorrufen. 

Der hier festgestellte Unterschied in der physiologischen Wirkung der 
Wuchsstoffe aus Koleoptilspitze und Endosperm kann wohl seine Erklärung 
nicht nur in aualitativen, sondern auch in rein quantitativen Verhält- 
nissen finden, z. B. in einer die der Koleoptilspitze beträchtlich überstei- 
genden Produktion des Wachstumsstimulators im Endospermgewebe. Um 
diese Frage endgültig zu lösen, sind weitere Untersuchungen vonnöten. 

Daß es in der Tat quantitative Unterschiede zwischen den in Rede 
stehenden Stoffen gibt, scheint durch einige meiner Versuche sicher- 





Abb. 6. 
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gestellt. Wenn man nämlich die abgetragene Koleoptilspitze auf die 
Epidermis der Seitenfläche einer dekapitierten Avena-Koleoptile setzt, 
so wird nach 1—2 Stunden eine negative Krümmung beobachtet (CHo- 
LODNY, 1934). Diese Krümmung wird stärker, wenn man anstatt einer 
Koleoptilspitze zwei, drei oder vier solcher zusammenbringt, doch erreicht 
sie auch in diesem Fall niemals die Intensität, die wir bei unseren Versuchen 
mit Endospermschnitten beobachteten: meistens beträgt die Ablenkung 
von der Vertikalen nicht mehr als 10—15°. 

Die Koleoptilen mit ihren eigenen einseitig aufgesetzten Spitzen 
zeichnen sich von denen mit Endospermschnitten noch in einer anderen 
Beziehung aus. Die ersteren richten sich gewöhnlich schon nach etwa 
4 Stunden völlig auf, während die von Endospermschnitten verursachten 
Krümmungen auch nach 24 Stunden noch beinahe dieselbe maximale 
Intensität zeigen, die sie 3—4 Stunden nach Beginn des Versuchs 
erreicht hatten. 

Anscheinend dauert die Bildung des Wuchshormons im Endosperm- 
gewebe ziemlich lange Zeit fort, wogegen sie in den Koleoptilspitzen 
infolge Nährstoffmangels relativ früh eingestellt wird. Daß die Endo- 
spermschnitte wirklich lange Zeit das Wuchshormon bilden und aus- 
scheiden, kann noch auf eine andere Weise nachgewiesen werden. Wenn 
man die Endospermschnitte, die etwa 24 Stunden im Kontakt mit der 
Epidermis der Seitenfläche von Koleoptilen verweilt und bei diesen 
normale negative Krümmungen hervorgerufen hatten, nach Ablauf dieser 
Zeit wieder auf frische soeben hergestellte Koleoptilen einseitig bringt, so 
bilden sich bald auch bei diesen negative Krümmungen, die ihrer Intensität 
nach denjenigen der ersten Koleoptilengruppe fast gar nicht nachstehen. 

Es ist interessant, daß Endospermstücke, die auf die Schnittfläche 
von dekapitierten Koleoptilen einseitig gesetzt sind, schwächere Krüm- 
mungen verursachen, als ebenso gesetzte Koleoptilspitzen. Wahrschein- 
lich ist dies darauf zurückzuführen, daß das Endosperm eine überschüssige 
Menge Wuchsstoff ausscheidet, die auch in die Zellen der entgegengesetzten 
Koleoptilflanke eindringt. 

Es muß schließlich hervorgehoben werden, daß das Wuchshormon 
des Gramineenendosperms sowie auch der Wuchsstoff der Koleoptile 
oder Wurzel derselben Pflanzen sich innerhalb dieser Organe nur polar, 
d.h. in basaler Richtung verbreiten kann. Um dies zu zeigen, genügt es, 
Endospermschnitte an verschiedenen Stellen der Koleoptile anzusetzen : 
neben der Spitze, an dem Mittelteil und an der Basis. Nur im ersten Fall 
verbreitet sich die Krümmung auf die ganze Wachstumszone. In den 
beiden anderen wird die Krümmung nur unter dem aufgesetzten Endo- 
spermschnitt beobachtet. Der obere Teil der Koleoptile wächst anfänglich 
ganz gerade weiter, indem er sich natürlich von der Vertikalen allmählich 
ablenkt infolge der negativen Krümmung des unteren Teiles. Später 
kommt hier die positiv-geotropische Reaktion zum Vorschein, weshalb 
diese Koleoptilen S-förmig aussehen. 


Planta Bd. 23. 20 
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Soweit über die physiologischen Eigenschaften des von uns unter- 
suchten Endospermhormons. Diese Ergebnisse reichen wohl nicht 
aus, um über die Identität oder den Unterschied der Wuchsstoffe zu 
urteilen, die vom Endosperm einerseits, von der Koleoptile, der Wurzel 
und dem Stengel andererseits gebildet werden. Hier sind rein chemische 
Untersuchungen nötig, die für das Endospermhormon gewiß weniger 
Schwierigkeiten darbieten werden als für die anderen genannten Organe, 
da das Endosperm eine viel größere Menge Wuchsstoff ausscheidet. 


IX. 

Wenden wir uns jetzt zur Frage nach der Fähigkeit der verschiedenen 
Teile des Haferkornes zur Wuchsstoffbildung. Zunächst kann man 
fragen, ob der Embryo selbst nicht diese Fähigkeit besitzt, besonders das 
sog. Schildchen, welches bekanntlich aktiv an der Lösung und Aufnahme 
der Reservestoffe des Endosperms beteiligt ist und nach einigen Angaben 
hydrolytisch wirkende Fermente in dieses sezerniert. 

Um diese Frage zu lösen, ließ ich Haferkörner einige Stunden in Wasser 
quellen und trennte dann vorsichtig mittels des Rasiermessers den Embryo 
vom Endosperm ab, wobei die Klinge gerade zwischen dem stärkehaltigen 
Gewebe und dem Schildchen hindurchgehen muß. Danach brachte ich 
die Keimlinge mit einem angefeuchteten Pinselchen auf die Seitenfläche 
von dekapitierten Koleoptilen derart, daß das Schildchen des Embryos 
eng der Epidermis anlag. In einer dunklen feuchten Kammer wuchsen 
die Koleoptilen nun ganz gerade weiter. Krümmungen wurden nur 
dann beobachtet, wenn das Rasiermesser zusammen mit dem Keimling 
auch eine dünne Schicht des stärkeführenden Endospermgewebes ab- 
getragen hatte. 

Somit kann man mit Sicherheit schließen, daß isolierte Haferembryonen 
keinen Wuchsstoff ausscheiden, und daß im Samen dieser Pflanze nur 
das Endosperm diese Fähigkeit besitzt. 

Die in den bisher beschriebenen Versuchen benutzten Endosperm- 
schnitte enthielten außer dem Stärkegewebe auch die Aleuronschicht 
mit den diese überziehenden toten Zellen der Frucht- und Samenschale. 
Es ist wenig wahrscheinlich, daß diese Gewebe sowie auch die Aleuron- 
schicht an der Bildung des Wuchshormons mitbeteiligt sind. Denn setzt 
man auf die Koleoptilen einseitig aus dem inneren Teil des Samens 
herausgeschnittene Endospermstückchen, welche ausschließlich stärke- 
haltige Zellen enthalten, auf, so rufen diese ebenso starke negative 
Krümmungen hervor wie ganze Querschnitte des Kornes. Somit ist es 
recht wahrscheinlich, daß das Wuchshormon nur im stärkehaltigen Gewebe 
des Endosperms gebildet wird. 

Von Interesse war weiterhin, zu untersuchen, ob die aus verschiedenen 
Teilen des Endosperms hergestellten Schnitte gleiche Mengen Wuchsstoff 
ausscheiden, mit anderen Worten, ob diese Fähigkeit sich etwa nicht mit 
dem Abstand vom Embryo ändert. Um diese Vermutung zu prüfen, 
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stellte ich zwei gleiche Koleoptilgruppen her und versah die eine mit 
Schnitten aus dem apikalen, die andere mit solchen aus dem basalen 
Teil des Endosperms desselben Kornes. Danach wurde Verlauf und 
Intensität der Krümmungen bei beiden Gruppen verfolgt. Ein Unter- 
schied zwischen den Koleoptilen mit apikalen und basalen Schnitten 
zeigte sich nicht, so daß sämtliche Teile des Endosperms die gleiche 
Fähigkeit zur Hormonbildung zu besitzen scheinen. 

Bei anderen Versuchen wurden gleiche Endospermschnitte auf die 
Koleoptilen bald mit ihrer apikalen, bald mit ihrer basalen Seite gesetzt. 
Auch in diesem Fall wurde kein Unterschied festgestellt: anscheinend 
diffundiert der Wuchsstoff im Endosperm mit gleicher Geschwindigkeit 
sowohl zum Embryo hin als auch in umgekehrter Richtung. 

Man darf allerdings nicht außer acht lassen, daß die beiden letzten 
Schlüsse sich auf Endosperm beziehen, welches in mehrere Schnitte 
zerlegt wurde. Es ist wohl möglich, daß in ganzen unverletzten Geweben 
die Verhältnisse auch anders liegen können. Auch hier sind weitere 
ergänzende Untersuchungen vonnöten: 


X. 

Zum Schluß wollen wir kurz die sehr wichtige Frage betrachten, 
welche Rolle der Wuchsstoff des Endosperms bei der Keimung des 
Hafers und anderer Gramineen oder, genauer gesagt, in den ersten Ent- 
wicklungsstadien dieser Pflanzen spielt. Da der Embryo sich auf Kosten 
der im Endosperm abgelagerten Nährstoffe entwickelt, so ist es recht 
wahrscheinlich, daß zusammen mit diesen ihm aus dem Endosperm 
auch das Wuchshormon zugeführt wird, welches das Wachstum seiner 
Organe, in erster Linie der Wurzel und Koleoptile, reguliert und richtet. 

Um der Lösung. dieser Frage näherzukommen, ist es vor allen 
Dingen notwendig, zu untersuchen, ob der vom Endosperm gebildete 
Wuchsstoff im Laufe der Entwicklung des Embryos verbraucht wird. 
Wie schon erwähnt, kann dieser Stoff nicht durch die Samenschale 
in umgebendes Wasser exosmieren. Sollte es sich nun herausstellen, 
daß der Wuchshormongehalt sich in dem keimenden Samen allmählich 
vermindert, so dürfte man daraus gewiß den Schluß ziehen, daß der 
Embryo den vom Endosperm ausgeschiedenen Wachstumsregulator auf- 
nimmt und verbraucht. 

Ich führe einige Versuche an, die sich auf diese Frage beziehen. 

1. 6dekapitierten Avena-Koleoptilen sind einseitig Endospermschnitte auf- 
gesetzt, die aus einem 24 Stunden im Leitungswasser eingequollenen Korn hergestellt 
worden waren. 4 ebensolche Koleoptilen sind mit Endospermschnitten aus einem 
trockenen Korn versehen, die erst unmittelbar vor dem Versuch benetzt worden 
waren. Die Koleoptilen der ersten Gruppe begannen sich etwas früher zu krümmen, 
am Ende des Versuchs aber, d.h. nach 4 Stunden, wiesen alle Objekte die gleiche 
Krümmungsintensität auf (Abb. 7: oben 5 Koleoptilen mit Endosperm vom ein- 
gequollenen Korn, unten 4 mit solchem vom trockenen Korn). 

2. 6 dekapitierte Koleoptilen mit Endospermschnitten aus einem für 24 Stunden 
in Wasser getauchten und dann noch 24 Stunden in feuchten Sägespänen gekeimten 
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Haferkorn: Nach 5 Stunden bei 4 Koleoptilen schwache negative Kriimmungen; 
2 wuchsen gerade weiter. 

3. 6dekapitierte Avena-Koleoptilen mit Endospermschnitten aus einem 
24 Stunden eingequollenen und dann 48 Stunden in Sägespänen gekeimten Korn. 
Der Keimling schon mit 3 Würzelchen verschiedener Länge, die Koleoptile da- 
gegen noch nicht aus der Fruchtschale hervorgetreten. 3 Kontrollkoleoptilen mit 
Endospermschnitten aus ei trockenen, nicht gekeimten Korn: Nach 5 Stunden 
in Gruppe 1 recht schwache Krümmungen bei 2 Koleoptilen und eine kaum bemerk- 
bare bei der dritten. Alle übrigen Koleoptilen wuchsen ganz gerade weiter (Abb. 8). 
Bei sämtlichen Kontrollen nor- 
male starke Krümmungen. 

4. 11 dekapitierte Koleopti- 
len mit Endospermschnitten aus 
einem nach 24 stündiger Quel- 
lung 72 Stunden gekeimten 
Korn. 3 Kontrollen mit trocke- 
nem Endosperm: Nach 4 Stun- 
den in Gruppe 1 nur bei der 
einen Koleoptile eine schwache 
Krümmung. Bei sämtlichen 
Kontrollen normale Krümmun- 
gen. 

Aus diesen Versuchen 
geht hervor, daß das Endo- 
sperm des keimenden Avena- 
Samens nur im Laufe der 
ersten 24 Stunden Wuchs- 
stoff mit der anfänglichen 
Geschwindigkeit produziert. 
Bereits während des 2. Tages 
nimmt die Produktion des 
Hormons auffallend ab. Am 
3. und 4. Tag finden sich 

Abb. 7. nur noch Spuren dieses 

Stoffes, die kaum merkbare 

negative Krümmungen hervorrufen oder gar keinen Einfluß auf das 
Wachstum der Koleoptile mehr ausüben. 

Ähnliche Ergebnisse erhielt ich auch mit Mais. Der Unterschied 
bestand nur darin, daß bei dieser Pflanze die Bildung und Ausscheidung 
des Wuchsstoffes länger andauert als bei Hafer. Mit Mais wurde noch 
ein Versuch angestellt, der den Schluß stützt, daß das Verschwinden des 
Wuchshormons aus dem Endosperm bei der Keimung dadurch erklärt 
werden kann, daß der sich entwickelnde Embryo diesen Stoff verbraucht. 
Eine Anzahl von Maiskörnern, die von derselben Pflanze stammten, 
wurden für 24 Stunden in Wasser getaucht, wonach der eine Teil der 
gequollenen Körner in feuchte Sägespäne gepflanzt wurde, bei den 
anderen schnitt ich mittels des Rasiermessers die Keimlinge heraus 
und brachte die Endosperme in die feuchte Kammer, wo sie auf feuchtes 
Filtrierpapier, mit der Wundseite nach oben, gelegt wurden. Nach 
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5 Tagen habe ich Endospermschnitte aus beiderlei Körnern hergestellt. 
Die unverletzten haben während dieser Zeit 10—12 cm lange Wurzeln 
und 2—3 cm lange Koleoptilen entwickelt. Sämtliche Endospermschnitte 
wurden auf dekapitierte Koleoptilen einseitig gesetzt, die zusammen mit 
Kontrollkoleoptilen, welche Endo- 
spermstückchen aus trockenen Samen 
trugen, in die feuchte Kammer 
gebracht wurden. Nach 2 Stunden 
konnte man bei allen Koleoptilen 
mit Endospermschnitten aus operier- 
ten Samen starke negative Krüm- 
mungen beobachten, die ihrer Inten- 
sität nach denjenigen der Kontroll- 
objekte nicht nachstanden. Sämt- 
liche Koleoptilen mit Endosperm- 
schnitten aus gekeimten Samen Abb. 8. 

wuchsen ganz gerade weiter. Das- 

selbe wurde auch nach den nächsten 2 Stunden festgestellt. 

Somit kann man für bewiesen halten, daß der Gehalt an Wuchs- 
hormon sich im Endosperm der keimenden Samen von Hafer und Mais 
schnell vermindert, weil der sich entwickelnde Embryo diesen Stoff 
reichlich absorbiert, und daß parallel auch die Fähigkeit des 
Endosperms zu erneuter Wuchsstoffbildung abnimmt. 

Die Aufnahmefähigkeit des sich entwickelnden Keim- 

lings für das Wuchshormon des Endosperms kann noch 
durch einen einfachen und eleganten Versuch demonstriert 
werden: Man bringt auf die Schnittfläche der dekapitierten 
Haferkoleoptile einen erst vor dem Versuch benetzten 
Endospermschnitt aus einem trockenen Korn. Auf die 
Seitenfläche derselben Koleoptile wird unmittelbar neben 
deren apikales Ende ein vom Endosperm abgetrennter 
Embryo gesetzt, welcher aus einem 24 Stunden in Wasser 
und 24 Stunden in feuchten Sägespänen gehaltenen Hafer- 
korn stammt und am Schildchen keine Reste stärkehaltigen 
Endospermgewebes mehr enthält. Das der Epidermis der 
Koleoptile anliegende Schildchen muß mit Wasser (oder Abb. 9. 
auch mit erwärmter 10%iger Gelatine) befeuchtet werden. 
Wenn es nun gelingt, während 3—4 Stunden den engen Kontakt 
zwischen der Koleoptiloberfläche und dem Schildchen des Keimlings 
zu erhalten, so kann man am Ende des Versuchs bei der Koleoptile 
deutliche positive, d.h. mit ihrer Konkavität dem Embryo zugekehrte 
Krümmung beobachten (Abb. 9). 

Früher haben wir gezeigt, daß isolierte Avena-Keimlinge, auf die 
Seitenfläche dekapitierter Koleoptilen gesetzt, keine Krümmungen 
hervorrufen. Somit kann die Bildung von positiven Krümmungen bei 
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den Koleoptilen des soeben beschriebenen Versuchs nur dadurch erklärt 
werden, daß der Embryo einen Teil des der Koleoptile von dem Endo- 
spermschnitte zugeführten und in der basalen Richtung diffundierenden 
Wuchshormons absorbiert. Deshalb erhält die dem Embryo anliegende 
Flanke der Koleoptile weniger Wuchsstoff als die opponierte und bleibt 
im Wachstum zurück. 

Aus demselben Versuch läßt sich auch der Schluß ziehen, daß das 
Wuchshormon aus Koleoptilgeweben nach außen durch die Epidermis 
mit der diese überziehenden Kutikula exosmieren kann. 


XI. 

Fassen wir einige Ergebnisse zusammen: Durch die in dieser Arbeit 
beschriebenen Versuche ist festgestellt, daB im Endosperm von Hafer, 
Mais und anderen Gramineen ein Wuchsstoff vorhanden ist, der im 
stärkehaltigen Gewebe dieses Organs während der ersten Keimungs- 
stadien gebildet wird. Die Bildung dieses Stoffes beginnt unmittelbar 
nachdem eine wenn auch geringe Menge Wasser ins Endosperm ein- 
gedrungen ist. Dieser Vorgang geht mit großer Geschwindigkeit vor 
sich und gibt in kurzer Zeit eine enorme Menge Wuchshormon ab, die 
diejenige von anderen wuchsstoffbildenden Pflanzenorganen (Koleoptile, 
Wurzel, Stengel) vielmals übertrifft. 

Der vom Endosperm ausgeschiedene Wuchsstoff wird von dem 
Embryo des keimenden Samens begierig absorbiert und geht schon 
im Laufe der ersten 48 Stunden fast ohne Rest in seine Gewebe über. 
Hieraus läßt sich schließen, daß dieser Stoff eine wichtige Rolle bei 
der Keimung spielt. Mit dieser Vermutung stimmt auch gut überein, 
daß das Wuchshormon des Endosperms durch die unverletzte Aleuron- 
schicht, Samen- und Fruchtschale des keimenden Kornes gar nicht 
exosmiert. 

Es ist recht wahrscheinlich, daß gerade die vom Endosperm ge- 
bildeten Hormone den ruhenden Zellen des Keimlings den ersten Anstoß 
zum Wachstum geben, und daß auch weitere Wachstumserscheinungen 
in diesen Zellen während der ersten Keimungsstadien durch das Wuchs- 
hormon des Endosperms reguliert werden. Um diese Frage endgültig 
zu entscheiden, sind wohl ergänzende Untersuchungen nötig, besonders 
mit isolierten Embryonen, die auf künstlichen Nährlösungen heran- 
gezogen werden. Unsere bisherigen Erfahrungen über die Entwicklungs- 
physiologie solcher isolierter Gramineenkeimlinge sind zu diesem Zweck 
unzureichend, denn die benutzten Embryonen waren vom Endosperm 
bereits nach Einquellen des Kornes abgetrennt und hatten demzufolge 
Zeit, eine Menge Wuchshormon aus dem Endosperm aufzunehmen. 

Große theoretische Bedeutung ist dem in dieser Arbeit festgestellten 
Befund beizumessen, daß die Bildung des Wuchshormons von der 
Lebenstätigkeit der Samenzellen völlig unabhängig ist. Das Endo- 
sperm von Hafer- und Maiskörnern, die ihre Keimfähigkeit infolge 
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langer Aufbewahrung verlorea haben oder durch die Hitze- bzw. Alkohol- 
einwirkung getötet sind, bildet anscheinend dieselbe Menge Wuchs- 
hormon wie ganz gesunde Samen mit lebensfähigem Embryo. 

Besonders interessant ist, daß der Wuchsstoff sich auch in wäßrigen 
Alkohollösungen bildet, und daß die Versuche einen engen Zusammen- 
hang zwischen der Menge des gebildeten Hormons und der Konzentration 
der Lösung gezeigt haben. Bemerkenswert ist auch die Reversibilität der 
Hormonbildung: Wuchsstoff, der sich im Endosperm gebildet hat, nach- 
dem dieses etwas Wasser aufgenommen hatte, verschwindet wieder 
sofort, wenn man das Wasser durch Eintrocknen des Samens entfernt. 

Alle diese Befunde sprechen dafür, daß die Bildung des Wuchs- 
hormons im Endosperm ein fermentativer Vorgang ist, und daß das 
dabei tätige Enzym hydrolysierend wirkt. 

Die Bedeutung dieses Schlusses besteht darin, daß er den ersten 
Schritt zur Kenntnis der Dynamik der Wuchsstoffbildung bei Pflanzen 
darstellt. Für weitere Untersuchungen in dieser Richtung ist das 
Gramineenendosperm sehr geeignet, da es im Laufe einer kurzen Zeit 
eine gewaltige Menge Wuchshormon erzeugt. Als Arbeitshypothese für 
solche Untersuchungen kann die Vermutung ausgesprochen werden, daß 
die Wuchsstoffbildung mit dem hydrolytischen Stärkeabbau verbunden 
ist und zwar mit dessen ersten Stadien, bei welchen sich lösliche 
Produkte aus oberflächlichen Schichten der Stärkekörner bilden. 

Im Lichte dieser Hypothese gewinnt die Tatsache, daß überall, 
wo die Bildung von Wuchsstoff stattfindet, mehr oder minder beträcht- 
liche Anhäufungen von Stärkekörnern in den Zellen beobachtet werden, 
einen ganz neuen Sinn. Auch die zahlreichen Befunde, die der sog. 
Statolithentheorie zugrunde liegen, könnten wohl von diesem Stand- 
punkt aus dahin gedeutet werden, daß die Stärkekörner an der Bildung 
von wachstumsregulierenden Stoffen irgendwie mitbeteiligt sind. 

Von Interesse ist, daß, obgleich die Fähigkeit des Endosperms zur 
Bildung von Wuchshormon an die Lebenstätigkeit der Zellen des Kornes 
nicht gebunden, sie doch mit dessen physiologischen Eigenschaften 
eng verknüpft ist und von der Vollgewichtigkeit des Kornes deutlich 
abhängt: schwächliche, nicht vollgewichtige Samen bilden weniger 
Wuchshormon als große und schwere. 

Was die physiologischen Eigenschaften des Endospermhormons 
betrifft, so konnten wir eine große Ähnlichkeit zwischen diesem und 
dem Wuchsstoff aus der Koleoptil- und Wurzelspitze feststellen. Und 
zwar beschleunigt das Endospermhormon das Wachstum der Koleoptile 
und hemmt das Wachstum der Wurzel, wobei seine stimulierende bzw. 
hemmende Einwirkung diejenige des Koleoptil- bzw. Wurzelwuchsstoffes 
beträchtlich übertrifft. Ebensowenig wie diese Stoffe ist das Endosperm- 
hormon artspezifisch. Dekapitierte Avena-Koleoptilen, die auf einseitige 
Lichtwirkung nicht reagieren, bilden deutliche phototropische Krüm- 
mungen, wenn man ihnen durch die obere Schnittfläche Wuchshormon 
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aus dem Endosperm zufiihrt. Bei analogen Versuchen mit dem Geo- 
tropismus von dekapitierten Maiswurzeln wurden aber keine positiven 
Ergebnisse erzielt. 

So wie auch das aus dem Harn erhaltene Auxin löst sich der Endo- 
spermwuchsstoff in Alkohol und Äther und ist hitzebeständig. Es muß 
auch hervorgehoben werden, daß das Endospermhormon leicht in die 
Koleoptilgewebe durch die Epidermis eindringt und umgekehrt aus diesen 
exosmieren kann. 

Es ist recht wahrscheinlich, daß man dem vom Endosperm des 
Hafers, Mais und anderer Gramineen gebildeten Wuchshormon dieselbe 
oder eine ähnliche chemische Zusammensetzung wird zuschreiben müssen 
wie dem von anderen Organen derselben Pflanzen. Wenn wir aber in 
Betracht ziehen, daß zwischen den von uns untersuchten Erscheinungen 
und dem Keimungsvorgang aller Wahrscheinlichkeit nach ein enger 
Zusammenhang besteht, und wenn wir auch sämtliche physiologischen 
Eigenschaften des: Endospermwuchsstoffes berücksichtigen, so dürfen 
wir es wohl für zweckmäßig halten, dem von uns untersuchten Stoff eine 
besondere Benennung zuzulegen. Als solche schlage ich ,,Keimungs- 
hormon‘ oder Blastanin! vor. Hierdurch möchte ich die eigenartige 
physiologische Rolle des untersuchten Stoffes und zugleich die besondere 
Bedeutung der in dieser Arbeit beschriebenen Erscheinungen hervorheben, 
welchen die gegenwärtige Physiologie bisher noch fast keine Aufmerksam- 
keit geschenkt hatte. Dies scheint mir um so zweckmäßiger, als man 
nach einigen vorläufigen Versuchen, die ich später zu veröffentlichen 
hoffe, erwarten kann, daß die hormonale Regulierung des Keimungs- 
prozesses sich als eine in der Pflanzenwelt weitverbreitete Erscheinung 
erweisen wird. 
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1 Von dem griechischen Wort „BÄaordveıw“ — keimen. 
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UBER DIE UMHAUTUNG ISOLIERTER PROTOPLASMASTUCKE. 
UNTERSUCHUNGEN AN SAPROLEGNIA. 
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Ernst GROHROCK 
(Bensheim, Bergstr.). 
Mit 11 Textabbildungen (13 Einzelbildern). 


(Eingegangen am 1. Dezember 1934.) 


Als Vernarbungsmembran bezeichnet man diejenige Haut, die der 
Protoplast einer behäuteten Zelle nach Verwundung oder nach plasmo- 
lytischer Trennung von seiner Membran bildet. Bekanntlich sind die 
Zellen vieler Pflanzenarten zur Bildung solcher Vernarbungsmembranen 
befähigt und auf deren Eigenschaften hin schon wiederholt erforscht 
worden (KÜsTER, 1929, S. 158). 

Insbesondere sind die Zellen der Algen seit Kıess (1888, S. 501) 
Gegenstand vieler Untersuchungen gewesen, die sich auf die Fähigkeit 
einzelliger und vielzelliger Arten zur Bildung von Vernarbungsmembranen, 
auf die Qualität der neugebildeten Zellhäute, den Einfluß äußerer 
Bedingungen bezüglich ihrer Entstehung und ihr Wachstum und anderes 
beziehen. Für die Pilze liegen nur wenige Untersuchungen ähnlicher Art 
vor; einige Beiträge zur Kenntnis der Phycomyceten hat KIRCHHEIMER 
unlängst gebracht (1933). Bei den im Gießener Institut angestellten 
Untersuchungen war Herrn Prof. Küster wiederholt die Eignung der 
Saprolegnia zur Erzeugung von Vernarbungsmembranen aufgefallen. 
Auf seine Veranlassung habe ich mich in den Wintersemestern 1932/33 
und 1933/34 sowie im Sommersemester 1934 in erwähntem Sinne mit 
Saprolegnia mixta, die aus dem Botanischen Garten zu Gießen ge- 
wonnen und in Reinkultur gezüchtet worden war, beschäftigt. Ganz 
vorzugsweise werden sich unsere Beobachtungen auf diejenigen Mem- 
branen beziehen, die nach Plasmolyse entstehen; nur vergleichsweise 
werden wir diejenigen berücksichtigen, die nach Trauma gebildet werden. 

Über die Ergebnisse meiner Untersuchungen wird in der vorliegenden 
Arbeit zu berichten sein. Wir werden versuchen, zunächst das Phänomen 
der Vernarbungsmembranbildung zu beschreiben, und hiernach erörtern, 
welchen Einfluß die äußeren Bedingungen auf die Ausbildung und das 
weitere Schicksal der Vernarbungsmembran haben !. 


a’ Entstehung der Vernarbungsmembran. 
Einer der ersten, der die Entstehung einer Vernarbungsmembran 
bemerkt hat, ist Schmitz (1879). Er konnte diese Tatsache an aus- 


1 Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. Küster, sei auch hier für seine 
vielseitigen Anregungen und seine stete Hilfsbereitschaft herzlichst gedankt. 
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getretenen Protoplasmaballen einiger Siphonocladiaceen feststellen ; KLEBS 
(1888, S. 501) beschäftigte sich näher mit dem ersten Auftreten der Ver- 
narbungsmembran der Protoplasmaballen, die durch Plasmolyse an Ver- 
tretern der verschiedensten Pflanzengruppen gewonnen worden waren. 
Von den vielen Algen (Vaucheria, Zygnema, Spirogyra, Conferva, Oedo- 
gonium, Mesocarpus, Cladophora u. a.), die KLEBS prüfte, bildet Vaucheria 
ihre Vernarbungsmembran am schnellsten, indem ihr Protoplasma in 
10%iger Glykoselésung bisweilen schon innerhalb 1 Stunde sich neu 
umhäutet; Conferva benötigt zu derselben Leistung 1—2 Tage, Zygnema 
3—4 Tage; die Spirogyra-Arten verhalten sich wechselnd. Während die 
Bildung der Vernarbungsmembran bei den Farnprothalliumzellen von 
Gymnogramme 1—2 Tage dauert, beanspruchen die Blattzellen von 
Funaria und Helodea 8—10 Tage. Daß auch Dikotyledonen die Fähigkeit 
besitzen, eine neue Membran zu bilden, lehren die Untersuchungen 
verschiedener späterer Autoren. PALLA (1898) untersuchte die Pollen- 
schläuche von Galanthus nivalis, Scilla bifolia, Hyacinthus orientalis u.a. 
und fand, daß das austretende Protoplasma sich meist innerhalb 24 Stun- 
den mit einer Vernarbungsmembran umgibt; ebenso, daß plasmolysierte 
Pflanzenzellen verschiedener Dikotyledonen eine solche bilden. Derselbe 
Forscher gibt später (1906, S. 401) an, daß die Protoplasmaballen der 
plasmolysierten Brennhaare von Urtica dioica Vernarbungsmembranen 
bilden können, und TOWNSEND (1897, S. 494) erzielte durch Plasmolyse 
Membranneubildung in Siebröhren von Bryonia und Cucurbita inner- 
halb 2—4 Tagen. 

Der Grundversuch, der bei unseren Untersuchungen ständig zu 
wiederholen war, und von dessen Ergebnissen hier auszugehen sein 
wird, bestand im folgenden: eine Myzelprobe, die der Reinkultur ent- 
stammte, wurde auf dem Objekttrager ausgebreitet und mit 0,5 n- 
Traubenzuckerlösung behandelt. Dieses Plasmolytikum erwies sich als 
besonders geeignet. Nach etwa 5Min. waren die Protoplasten der 
einzelnen Hyphen in mehrere Ballen zerfallen. Die Protoplasmamenisken 
endeten in bekannter Weise mit konvexen sphärischen Flächen (Konvex- 
plasmolyse). Die Größe der Protoplasmaballen und der protoplasma- 
freien Lücken waren verschieden (im allgemeinen 5—150 u); der größte 
Teil der Protoplasmaballen maß 10—30 u. Sie standen oft durch Fäden 
miteinander in Verbindung, die mitunter sehr fein und dünn, kaum wahr- 
zunehmen, in anderen Fällen ansehnlich diek waren. Hier und da waren 
an den Fäden die von vielen Plasmolyseversuchen her bekannten An- 
schwellungen und Protoplasmatropfen erkennbar. 

Um festzustellen, nach welcher Zeit die Protoplasmaballen den 
ersten nachweisbaren Anfang einer Vernarbungsmembran aufzuweisen 
haben, wurde folgendermaßen verfahren: Myzel wurde in 0,5n-Trauben- 
zuckerlösung plasmolysiert. Um das Präparat für die nächsten Stunden 
vor dem Eintrocknen zu schützen, wurde es unter einer ‚feuchten Glocke‘ 
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aufbewahrt. Nach jeder halben Stunde wurde ein Präparat erneut mit 
1n-Traubenzuckerlésung plasmolysiert. Dabei kontnahierten sich die 
Protoplasmaballen neuerdings, so daß leicht festgestellt werden konnte, 
nach welcher Versuchsdauer zum erstenmal eine Vernarbungsmembran 
nachweisbar wird. Es stellte sich heraus, daß die Hyphen, die nicht 
durch ein Deckglas geschützt waren, die erste Vernarbungsmembran 
schneller zeigten als diejenigen, die sich unter dem Deckglas befanden. 
Die Objekte wurden deshalb vorzugsweise im ungedeckten Tropfen 
kultiviert. Wenn Veränderungen der Protoplasmaballen im gedeckten 
Präparat geschildert werden sollen, wird in unserem Text darauf hin- 
gewiesen werden. 

Nach !/, Stunde war bei erneuter Kontraktion keine Membran- 
bildung zu bemerken. Daß die n-Traubenzuckerlösung eine Kontraktion 
der Protoplasmaballen bewirkte, wurde daraus ersehen, daß die ur- 
sprünglich konvex sich wölbenden Protoplasmaballen sich offensichtlich 
etwas abflachten. Die größeren Ballen ließen neben dieser Abflachung 
stellenweise noch ein Abheben von der Hyphenwand erkennen oder 
sogar einen plasmolytischen Zerfall in Teiltropfen, die ihrerseits durch 
Protoplasmafäden miteinander in Verbindung stehen konnten. Die 
Protoplasmafäden waren beim Plasmolysieren mit n-Traubenzucker- 
lösung nicht zerrissen, obwohl sich die Ballen abgeflacht hatten. Wir 
dürfen daraus folgern, daß die verbindenden Fäden lange flüssig und 
lebend bleiben. 

Nach */,—1 Stunde war zuweilen eine erste Membranbildung wahr- 
nehmbar; nach 2 Stunden konnte sie öfters und nach 3 Stunden fast 
an allen Ballen beobachtet werden. Sehr deutlich ist die Membran- 
bildung an Fäden zu sehen, die 5—6 Stunden in dem angegebenen Plasmo- 
lytikum verweilt haben. Das Protoplasma löste sich nach erneuter 
Plasmolyse entweder nur von einer der sphärischen neugebildeten Mem- 
branen ab oder von beiden. Bei fast isodiametrischen runden Ballen 
hob es sich allseits von seiner Membran ab. 

Das erste Auftreten von Vernarbungsmembranen bei Hyphen, die 
unter dem Deckglas in 0,5n-Traubenzuckerlösung gehalten worden 
waren, ließ länger auf sich warten. Nach ungefähr 3 Stunden war noch 
keine neue Membran zu beobachten. Erst später traten zunächst spärlich 
die ersten Vernarbungsmembranen auf; ein Teil der Protoplasmaballen 
starb ab. Vermutlich wird die Membranbildung durch herabgesetzten 
Sauerstoffgenuß verlangsamt. 

Hyphen, die mehrere Stunden frei im Plasmolytikum gelegen hatten, 
erweckten bei erneuter Plasmolyse leicht den Eindruck, als ob die 
neue Membran stets nur an den sphärischen Endflächen gebildet worden 
wäre. In Wirklichkeit aber umgibt die Vernarbungsmembran den 
Protoplasmaballen auf allen Seiten — den sphärischen Endflächen 
wie den zylindrischen AuBenseiten. Man nimmt freilich namentlich 
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die an letzteren gebildeten Membranen erst dann wahr, wenn bei der 
Plasmolyse das Protoplasma von ihnen sich ein wenig abhebt. Er- 
leichternd fiir die Beobachtung ist es, daB bei Plasmolyse die neu- 
gebildeten Membranen ein wenig quellen. Ich erinnere hierbei an die 
Beobachtungen von KLEss (1888, 8. 516), nach welchen die neugebildeten 
Zellwandmassen nach vorheriger Freilegung sich sowoh! gegen verdiinnte 
Säuren und Alkalien als auch gegen reines Wasser durch starke Quellbar- 
keit auszeichnen. 

Die hier beschriebene Art der Membranbildung verdient Beachtung 
und straft in gewissem Sinne den Ausdruck Vernarbungsmembran 
Lügen, insofern hier die Membran sich nicht nur an den bloßgelegten 
Endflächen, sondern auch an denjenigen Teilen des Protoplasten bildet, 
welche mit der normalen Membran in Berührung und insofern unter 
normalen Bedingungen geblieben sind. Vernarbungsmembranen dieser 
Art sind keineswegs bei allen Objekten, die man auf solche untersucht hat, 
gefunden worden. Der beschriebene Modus der Membranbildung ent- 
spricht vielleicht den von KLEBs (1888, S. 502) für Zygnema gegebenen 
Abbildungen; doch scheint es, daß bei den Zellen der von Kress unter- 
suchten Konjugate der Protoplast auch von den Längswänden sich 
abgelöst hatte. In unserem Falle bleiben die oft ansehnlich langen 
Plasmamenisken zweifellos mit den Außenwänden in Berührung. 

Die bei Saprolegnia, einem einzelligen Organismus, gefundene Art 
der Membranbildung erinnert an die Vorgänge, welche für vielzellige 
Thallophyten längst bekannt sind. Bei jeder Querwandbildung, die im 
Faden einer Cladophora sich abspielt, wird eine die Teilprotoplasten 
rings umkleidende Lamelle gebildet (OLTMANNs, 1932, Bd. 1, 8.352). Es 
fragt sich, ob auch bei sehr langen Plasmamenisken eine allseits sich 
ausbildende Lamelle den Protoplasten umhüllt. In der Tat wurde selbst 
bei solchen von über 150 u derselbe Modus der Membranbildung gefunden. 
Die Dicke der Vernarbungsmembran ist in verschiedenen Phasen ihrer 
Entwicklung verschieden. Beim ersten Auftreten ist sie sehr dünn, 
nach einigen Stunden bedeutend stärker und leicht wahrnehmbar, um 
nach fast einem Tage eine beträchtliche Dicke zu erreichen. Späterhin 
nimmt die neue Membran an Dicke nicht mehr wesentlich zu. Die 
Dickenzunahme findet anscheinend dann ihren Abschluß, wenn der 
Protoplasmaballen anfängt auszuwachsen. Wir werden später hören, 
daß dasselbe Protoplasmastück zu wiederholter Membranbildung gebracht 
werden kann. 

Die Vernarbungsmembranen zeigen in der Regel ein Flächenwachstum. 
Plasmolysiert man Saprolegnia-Fäden mit 0,5n-Traubenzucker, so ent- 
stehen umhäutete Teilzellen, die meist schon nach einem Tage offenbar 
nach hinreichend starker Restitution ihres Turgordruckes zu neuem 
Wachstum sich anschicken. Dieses kann auf verschiedene Weise vor 
sich gehen: entweder bildet sich ein neuer Wachstumsherd an der Längs- 


Untersuchungen an Saprolegnia. 317 


wand der Zelle, und es entsteht eine neue Hyphenspitze, die in bezug 
auf das Ganze der alten Hyphe als Seitenzweig zu betrachten wäre, oder 
die Vernarbungsmembran nimmt ohne Beteiligung der ursprünglichen 
Hyphenwand das Wachstum auf, und der Ballen verlängert sich im Inneren 
des Hyphenlumens basal oder apikal. An solchem Wachstum nimmt 
entweder die ganze sphärische Endfläche teil oder nur ein Teilbezirk der 
letzteren. Im ersten Falle füllt der neuentstandene Abschnitt die ganze 
Breite der alten Hyphe aus, im zweiten ist der neuentstandene Hyphen- 
abschnitt schmäler als der ursprüngliche. Wenn benachbarte Proto- 
plasmamenisken in entgegengesetzter Richtung wachsen, so kann es 
nicht ausbleiben, daß sich einander entgegenwachsende Hyphen treffen 
und einander den Weg versperren. Wachsen nur Teilbezirke einer 
sphärischen Endfläche gegeneinander, so können die neuen Hyphen- 
abschnitte aneinandergeschoben und -gekeilt 

erscheinen; war dagegen die volle Breite des Des ae Y a 
Hyphenlumens am Wachstum beteiligt, so 

wird nach 2 Tagen das Aussehen einer voll- 


ständig mit Protoplasma gefüllten Hyphe LD | ( TE 


restituiert. Hier bringt erst die Anwendung Abb. 1. „Querwandbildung“ 
eines stärkeren Plasmolytikums Klarheit in  ** ue oncles: “gaa 
die Entwicklungsgeschichte: die kontrahier- 

ten Protoplasmaballen und Auswachsungen lassen ihre Vernarbungs- 
membranen zurück, so daB leicht festgestellt werden kann, was zu dem 
einen oder anderen Meniskus gehört. Die seitlichen Auswachsungen 
zerfallen ebenso in einzelne Protoplasmaportionen, wie vorher die Hyphen. 
Anzeichen einer besonders festen Verbindung des Protoplasmas mit der 
wachsenden Membrankuppe sind mir nicht aufgefallen (vgl. REINHARDT, 
1899, S. 443). 

In Hyphen, deren Plasmaspitzen gegeneinander wuchsen und sich 
schließlich berührten, kamen ‚„Querwände‘“ zustande (vgl. Abb. 1), so 
daß sich hier im kleinen wiederholte, was an großen Zellen desselben 
Konstruktionstypus besonders deutlich wahrzunehmen und für sie schon 
wiederholt beschrieben worden ist (‚falsche Zellteilung“ bei Bryopsis; 
vgl. Küster, 1933, S. 533). Auch nach diesem Stadium der Querwand- 
bildung blieb das Wachstum noch nicht stehen, sondern bei weiterem 
Verbleiben in dem ursprünglich angewandten Plasmolytikum wuchsen 
diese Protoplasmaballen seitlich aus und entwickelten neue Hyphen. 


b) Einfluß äußerer Bedingungen auf die Membranbildung. 
Zunächst stellte ich mir die Frage, welchen Einfluß die Konzentration 
des angewandten Plasmolytikums und der von ihr abhängige osmo- 
tische Druck der Zellenstücke auf das Phänomen haben. Saprolegnia- 
Fäden wurden in Traubenzuckerlösung von der Konzentration 0,3n, 
0,75n und In plasmolysiert. Die Ergebnisse sind hier wie für andere 
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Plasmolytika nicht zu allgemein gültigen Sätzen zu formulieren, da 
verschiedene Hyphen, ja die verschiedenen Protoplasmaballen einer und 
derselben Hyphe, verschieden schnell die erste Membran entwickeln. 
Immerhin darf gesagt werden, daß in einer 0,3n-Lösung die erste Ver- 
narbungsmembran sich schon nach !/, Stunde, in stärkeren später zeigten. 

Daß dieser zeitliche Unterschied sich nicht in der Dicke der Ver- 
narbungsmembran zum Ausdruck brachte, zeigte folgender Versuch: 
Es waren die Protoplasmaballen, die in 0,3, 0,5, 0,75 und 1 n-Trauben- 
zuckerlösung erzeugt worden waren, 1 Tag und 2 Tage im Plasmolytikum 
belassen worden. Hiernach wurde die Vernarbungsmembran auf be- 
schriebene Weise freigelegt. Es konnte kaum ein Unterschied in der 
Dicke beobachtet werden. Vielleicht war die Vernarbungsmembran der 
n-Lösung ein wenig schwächer. 

Welchen Einfluß hat die chemische Natur des angewandten Plasmo- 
lytikums? Neben dem besonders oft angewandten Traubenzucker 
wurde Rohrzucker benutzt. Die erste Vernarbungsmembran war in 0,5n- 
Rohrzuckerlösung nach 2 Stunden, in einzelnen Fällen noch früher fest- 
zustellen. Offenbar ist das Monosaccharid förderlicher für die Membran- 
bildung als das Disaccharid. 

In 0,5 n Glyzerin war schon nach 1/,—1/, Stunde das Lumen der meisten 
Hyphen zum größten Teil oder völlig mit Protoplasma erfüllt, das aller- 
dings jetzt körnig und schaumig war. Einige Protoplasmaballen jedoch 
blieben unverändert. An diesen konnte festgestellt werden, daß die 
erste Membranbildung in einigen wenigen Fällen schon nach 1 Stunde 
erfolgte, später öfter auftrat und auch ansehnlich stark werden konnte. 

Das rasche Verschwinden der Mehrzahl der Protoplasmaballen geht folgender- 
maßen vor sich: Bald nach der Plasmolyse schwellen die Ballen an, plasmatische 
Bläschen sieht man aus ihnen vortreten. Diese werden größer und können die ganze 
Breite der Hyphe einnehmen. Später treten in der Regel ein oder mehrere Tochter- 
bläschen aus ihnen hervor, die wieder an Volumen zunehmen und miteinander 
verschmelzen können. So liegen nun die abgeschnürten, an Größe ungleichen 
Kügelchen kettenförmig im protoplasmafreien Raume nebeneinander. Dabei ver- 
wandelt sich das Protoplasma der Ballen wie der Bläschen und wird körnig und 
schaumig; schließlich sind nur noch geringe Protoplasmareste zu erkennen. 

Der Vorgang läuft auf eine in dem schnell permeierenden Glyzerin vor sich 
gehende Deplasmolyse hinaus, die das Plasma früher oder später absterben läßt. 
Der Fortgang der Deplasmolyse ist nicht kontinuierlich und gleichmäßig, sondern 
geht unter Bildung von Tropfen vor sich, die aus dem kontrahierten Protoplasma 
auszubrechen scheinen. Wir dürfen annehmen, daß die beschriebenen Erscheinungen 
auf eine auch in Glyzerin eingetretene Erhärtung der Plasmaoberfläche zurück- 
zuführen sind, und können die von uns beobachteten Vorgänge mit denjenigen 
vergleichen, die bei spontaner Deplasmolyse von Zwiebelzellen in KNO, auftreten. 
Wurde noch einmal mit einem stärkeren Plasmolytikum (1n-Glyzerin) plasmolysiert, 
so entstanden zuweilen wieder Protoplasmaballen, die nach einiger Zeit dieselben 
kleinen Bläschen hervortreten ließen, die sich vergrößerten und die Hyphe wieder 
ausfüllten. Der Vorgang der Blasenbildung dauerte länger als beim ersten Male. 
In vereinzelten Fällen konnte der Vorgang noch ein drittes Mal herbeigeführt 
werden. 
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Diejenigen Protoplasmaballen, die in 0,5n-KNO, entstanden waren, 
ließen nach etwa 4 Stunden — plasmolysiert mit In-KNO, — noch 
keine Vernarbungsmembran erkennen ; vielmehr war ihre Plasmolyse stark 
zurückgegangen. Nach 5—6 Stunden zeigte sich an noch vorhandenen 
Protoplasmazellen eine dünne Membran. Die ursprünglich fast durchweg 
plasmolysierten Hyphen waren nach dieser Zeit zum größten Teil de- 
plasmolysiert. Sie ließen sich zum Teil von neuem plasmolysieren, andere 
waren tot. 

Weiterhin sollte festgestellt werden, inwieweit sich die Ernährung 
des Pilzes auf das Wachstum und die erste Membranbildung auswirkte. 
Zu diesem Zwecke wurden Hyphen in 3,0% und 0,3% Peptonlösung 
herangezüchtet. Die der 0,3% Lösung waren nach 1 oder 2 Tagen viel 
stärker gewachsen als die der 3,0% Lösung. Groß war der Plasma- 
reichtum in Zellen beider Kulturen. Beide Hyphensorten zeigten die 
typische Konvexplasmolyse. Ein Unterschied in bezug auf die Ver- 
teilung des Protoplasmas war nicht zu erkennen. In der Ausbildung 
der Vernarbungsmembran bestand ein Unterschied: Nach Plasmolyse in 
0,5n-Traubenzuckerlösung zeigten Protoplasmaballen der 0,3% Pepton- 
lösung nach !/, Stunde noch keine Vernarbungsmembran, die der 3,0% 
Peptonlösung des öfteren. In 0,3% Peptoniösung wurden erst nach 
1 Stunde hier und da die ersten Anfänge von Membranbildung beobachtet. 
Ein Vergleich der Dicke der Vernarbungsmembranen nach 1 Tage ergab 
keine Unterschiede. 

KLess (1888, S. 538) teilt mit, daß bei Zygnema die Temperatur auf 
die Membranbildung innerhalb weiter Grenzen keinen Einfluß hat 
und der uns beschäftigende Vorgang auch bei weit auseinander liegenden 
Temperaturgraden vor sich gehen kann. Dagegen spielt nach seinen 
Beobachtungen das Licht eine große Rolle (S. 541f.). Zygnemen, die er 
im Plasmolytikum monatelang dunkel hielt, blieben zwar am Leben, 
zeigten aber keinerlei Vernarbungsmembranbildung mit Ausnahme einiger 
sehr weniger kugeliger Protoplasten. Die Membranbildung bei Dunkel- 
kulturen wurde häufiger in Zucker-Kongorot gesehen. KLEBs macht 
für die Lebensvorgänge, die nach der Plasmolyse vorzugsweise am Licht 
stattfinden, die Assimilation verantwortlich, daß ‚vielleicht mit Hilfe 
der dabei entstehenden Glykose, der durch die Plasmolyse hervor- 
gerufene Wasserverlust wieder ersetzt und dadurch ein normaler Zu- 
stand in den Protoplasten wieder hergestellt wird“. Es werden aber 
auch von KLEBs Fälle erwähnt, in welchen auch bei Dunkelheit Ver- 
narbungsmembranen gebildet werden (Cladophora, Prothallien, Funaria, 
Helodea). Die Oedogonium-Arten verhalten sich verschieden; manche 
entwickeln bei Licht und Dunkelheit eine neue Zellhaut, andere nur 
bei Licht. 

Bei unserem Pilz geht die Membranbildung in Licht und Dunkel- 
heit in gleicher Weise mit der früher angegebenen Geschwindigkeit 
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vor sich. Wärme wirkt fördernd: bei etwa 25° wurden in 0,5n-Trauben- 
zuckerlösung nach !/, Stunde die ersten Vernarbungsmembranen gesehen, 
bei Zimmertemperatur erst nach 45—60 Min. 


e) Beschaffenheit der Vernarbungsm.mbran. 

Van WISSELINGH (1898) war einer der ersten, die sich eingehend 
mit der Untersuchung der Zellwände der Pilze beschäftigt haben. Er 
gibt an (S. 652), daß die Hyphenmembran der Saprolegniaceen aus 
Zellulose besteht, worauf vor ihm schon pe Bary (1888, S. 7) aufmerksam 
gemacht hatte. 

Untersuchungen der Vernarbungsmembran ergab, daß die chemischen 
Qualitäten der Vernarbungsmembran im großen und ganzen mit denen 
der normalen übereinstimmen: auch sie geben Zellulosereaktion ; bei An- 
wendung der von VAN WISSELINGH (1924, 8.35) angegebenen Jodjodkalium- 
Schwefelsäurereaktion tritt deutliche Blaufärbung beider Membranen 
ein; mir schien die Vernarbungsmembran einen etwas tieferen Farbton 
zu erreichen. Bei Behandlung mit konzentrierter H,SO, treten Ver- 
quellung und hiernach Verflüssigung der Normal- wie der Vernarbungs- 
membran ein; die Schwefelsäure muß 95%ig angewandt werden. 

Morphologische Unterschiede zwischen der normalen und abnormen 
Membran bestehen in rein quantitativen Merkmalen, indem oftmals 
die Vernarbungsmembran durch besondere Dicke auffällt. Besonders 
dicke Membranen erhielt ich an Protoplasmaballen der Peptonhyphen. 
Durch Ernährung kann man die Membranbildung stark fördern, auch 
durch stickstoffhaltige Stoffe. Die dicksten Vernarbungsmembranen 
lieferten die Zoosporangien ; sie erreichten mitunter die Dicke von 20 u. 
Wir werden später auf sie eingehend zurückkommen. Die Dicke der 
Vernarbungsmembran ist übrigens nicht immer dieselbe; vielmehr sieht 
man gelegentlich dort, wo der Krümmungsradius der Membran besonders 
klein ist, linsenförmige Portionen der Membran besondere Dicke erreichen. 
Schon an ungefärbtem Material fällt das Lichtbrechungsvermögen 
der Vernarbungsmembranen auf. Besonders deutlich wird der Unterschied 
zwischen normalen und abnormen Membranen, wenn die plasmolysierten 
Fäden mit Kongorotlösung behandelt werden oder sich in einer solchen 
entwickeln konnten. KıeBs (1888, 8. 369) findet, daß Kongorot ,,bei den 
Zygnemen und auch bei anderen Algen als eine Art Reagens auf Zellulose 
erscheint‘‘ und beobachtete (1888, S. 502), daß die Vernarbungsmembran 
besonders lebhafte Kongorotfärbung annimmt. 

Ich bediente mich der von Kress gefundenen Methode und stellte 
fest, daß auch bei Saprolegnia die Vernarbungsmembranen mit Kongorot 
sich kräftig färben. Das Nährmedium war auf die Intensität der Färbung 
nicht ohne Einfluß. Einen Unterschied dieser Art ließen z.B. die 
Vernarbungsmembranen der Pepton-Erbsenwasserhyphen erkennen, 
gegenüber denjenigen, die in Erbsenwasser wuchsen. In der Regel 
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wurde das Hyphenmaterial etwa 1 Tag in einer mit Kongorot ge- 
färbten 0,5n-Traubenzuckerlösung belassen. Nach dieser Zeit war 
eine intensive Rotfärbung der Vernarbungsmembran festzustellen. Diese 
muß überraschen, da die normale Hyphenmembran Kongorot kaum 
annimmt. Auch dann, wenn man Normalhyphen sich in Kongorotlösung 
entwickeln läßt, nehmen sie keine oder nur wenig Farbe an. Dasselbe 
ergibt sich, wenn man Protoplasmaballen in Kongorot-Traubenzucker- 
lösung auswachsen läßt: während die Vernarbungsmembran der Proto- 
plasmaballen Rotfärbung zeigte, war die Membran des auswachsenden 
Teiles kaum gefärbt. 

Seit KLEBs (1888, S. 503 und 516) ist bekannt, daß die Wände, die sich 
mit Kongorot gefärbt haben, nicht mehr zu Flächenwachstum, aber zu 
gefördertem Dickenwachstum befähigt sind. Dasselbe trifft für unseren 
Pilz zu. Wenn Vernarbungsmembranen mit schmalem Schlauche aus- 
wachsen, so liegt anscheinend die Wachstumstätigkeit einer innerhalb 
der stark rotgefärbten Schicht liegenden Membranlamelle vor, welche die 
stark gefärbten äußeren, am Wachstum nicht teilnehmenden sprengt. 

Über die physikalischen Eigenschaften und die feinbauliche Struktur 
der Vernarbungsmembran wissen wir nichts. Sowohl Normalmembran 
als auch Vernarbungsmembran sind positiv doppelbrechend, mit dem- 
selben Vorzeichen wie Zellulosefasern. 


d) Wiederholte Membranbildung. 

Wiederholte Membranbildung liegt vor, wenn ein Protoplasmaballen 
nach wiederholter Kontraktion mehrere Vernarbungsmembranen bildet. 
Solche Membranfolgen lassen sich auf zweierlei Weise hervorbringen : 
die Hyphen werden mit 0,25 n-Traubenzuckerlösung, am nächsten 
Tage mit 0,5n-Traubenzucker plasmolysiert; der größte Teil der Proto- 
plasmaballen zieht sich zusammen und läßt eine Vernarbungsmembran 
zurück ; am folgenden Tage wird das Präparat mit 0,75n oder n-Trauben- 
zuckerlösung zum dritten Male plasmolysiert; die Protoplasmaballen 
kontrahieren sich wieder und lassen abermals eine Vernarbungsmembran 
zurück. Die mit 0,75n-Lösung plasmolysierten Ballen konnten bei 
Behandlung mit In sogar eine dritte Membran zurücklassen. So wurde 
durch Steigerung der Konzentration des Plasmolytikums ein Proto- 
plasmaballen zur mehrfachen Membranbildung gezwungen. Es stellte 
sich heraus, daß es zur Erzeugung von Membranfolgen schon genügt, 
das plasmolysierte Material unter einer „feuchten Glocke‘ aufzubewahren 
und diese von Zeit zu Zeit zu öffnen. Die hierdurch bedingte Änderung 
des Feuchtigkeitsgehaltes des Glockenraumes reicht aus, um auf das 
Plasmolytikum einzuwirken und eine Kontraktion des Protoplasma- 
ballens herbeizuführen. 

Dasselbe erreicht man folgendermaßen: ein offenes Döschen, be- 
schickt mit 0,5 n-Traubenzuckerlösung und Hyphenmaterial wird sich 
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selbst iiberlassen. Das Plasmolytikum wird durch Verdunsten des 
Wassers allmahlich konzentrierter. Nach einigen Tagen zeigen die Proto- 
plasmaballen mehrfache Membranbildung. 

Der Unterschied der beiden Verfahren besteht offenbar darin, daß 
beim ersten der Rhythmus der Membranbildung von einem äußeren 
Rhythmus veranlaßt war, während bei dem zweiten die Konzentration 
des Mediums nicht rhythmisch anstieg, sondern stetig und aperiodisch ; 
dennoch war die Membranbildung rhythmisch. 

Die nähere Untersuchung der mit wiederholter Membranbildung 
ausgestatteten Plasmamenisken zeigte, daß an ihnen keineswegs auf 
beiden Seiten dieselbe Anzahl von Vernarbungsmembranen erschien. 
So wies nicht selten die eine Seite drei Membranen auf, die andere keine 
durch Kontraktion des Plasmas freigelegte Lamelle; oder an den beiden 
Enden waren zwei bzw. fünf Lamellen sichtbar ; auch alle anderen Zahlen- 
kombinationen konnten beobachtet werden. Die höchste Zahl von Ver- 
narbungsmembranen, die freigelegt werden konnten, war sechs. 

Vergleichen wir die Membranbildung, die sich nach der ersten Plasmo- 
lyse abspielt, mit den im Laufe der weiteren Kontraktion einsetzenden, 
so zeigt sich, daß verschiedene Protoplasmamenisken oder Teilstücke sich 
verschieden verhalten: entweder umhüllt auch die zweite Vernarbungs- 
membran und auch die dritte den ganzen Protoplasten in derselben 
Weise, wie es oben für die erste zu schildern war — derart, daß auch 
auf den zylindrischen Außenwänden eine Lamelle nach der anderen 
sich niederschlägt, und der Protoplast mehr und mehr eingeengt wird — 
oder die neu hinzukommenden Membranen werden nur als Kappen 
entwickelt. In beiden Fällen bleiben die Protoplasten auf allen Seiten 
von einer Vernarbungsmembran umhüllt; verschieden ist das relative 
Alter der sphärischen und zylindrischen Anteile. Im ersten der beiden 
Fälle sind die zylindrischen und sphärischen Anteile gleich alt, im zweiten 
Falle die zylindrischen äiter als die später gebildeten sphärischen An- 
teile. Welche Umstände dafür verantwortlich zu machen sind, ob dieser 
oder jener Modus der Membranbildung sich abspielt, bleibt unklar. 
Die an den beiden Enden des Plasmameniskus gleichzeitig entwickelten 
und einander räumlich entsprechenden Membrankappen waren gleich 
oder verschieden stark. Im ersten Falle ist anzunehmen, daß sich das 
Plasma von beiden Kuppen zur gleichen Zeit abgehoben und zurück- 
gezogen hat; im zweiten Fall ist die Kontraktion an den beiden Enden 
offenbar nicht gleichzeitig erfolgt. Wenn auf jeder Seite zwei Vernarbungs- 
membranen vorliegen und die äußersten gleich dick sind, so dürfen wir 
folgern, daß sie durch Kontraktion des Protoplasmas gleichzeitig frei- 
gelegt worden sind, d.h. ihr Diekenwachstum zu derselben Zeit sistiert 
worden ist. Ist die zweite Membran der einen Seite dünner als die der 
gegenüberliegenden, so dürfen wir annehmen, daß die Kontraktion des 
Plasmas zuerst an der schwächeren, d. h. der noch jugendlichen Membran 
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erfolgt ist und erst später an der anderen, die bis dahin an Dicke noch 
zunehmen konnte. Die Reihe der Vernarbungsmembranen und ihre 
Dicke lassen uns daher den Vorgang der periodischen Kontraktion auch 
nach seinem Abschluß rekonstruieren. 

Bei großen Ballen besteht die Möglichkeit, daß sie nach der ersten 
oder zweiten Kontraktion in zwei und mehr Teilstücke zerfallen und 
diese im Laufe der weiteren Entwicklung ihre eigenen Vernarbungs- 
membranen bilden. In diesem Falle findet man mehrere Systeme von 
Vernarbungsmembranen durch eine oder zwei Membranlamellen zu- 
sammengefaßt. 

Die Erzeugung periodischer Membranbildung durch Eindunsten 
des Plasmolytikums wird durch die Temperatur naturgemäß stark be- 
einflußt. Wurde das mit 0,5n-Traubenzuckerlösung gefüllte Döschen 
bei tieferer Temperatur aufgestellt als bisher (z.B. in die Nähe des 
Fensters, etwa 13—14°), so ging dem Vorgang der wiederholten Membran- 
bildung die Auswachsung der Protoplasmaballen voraus. Die Kon- 
zentration des Plasmolytikums stieg offenbar nicht schnell genug, um 
das Auswachsen der umhäuteten Ballen zu verhindern und erneute 
Kontraktion zu bewirken. Während bei 0,5n-Traubenzucker gewöhnlich 
nur einige Protoplasmaballen die ersten Anfänge des Auswachsens 
erreichten, war es in 0,25n bei der angegebenen Temperatur die Regel. 
Die Protoplasmaballen trieben zuerst Seitenhyphen, deren Inhalt bei 
allmählichem Ansteigen der Konzentration in Stücke zerfiel, die später 
mehrfache Membranbildung aufwiesen. 

Über die Vorgänge, welche der periodischen Membranbildung voraus- 
gehen, können wir uns nur vermutungsweise eine Vorstellung machen. 
Wenn wir annehmen, daß die Konzentration der Lösung, welche einen 
umhäuteten Protoplasmaballen umspült, durch Eindunsten immer kon- 
zentrierter wird, so wird schließlich die Stufe erreicht werden, bei 
welcher der Protoplasmaballen seinen Turgor völlig verliert und seine 
Membran entspannt wird. Bei weiterer Konzentrationssteigerung wird 
die außenliegende Flüssigkeit hypertonisch; offenbar muß aber der 
Unterschied im osmotischen Druck der beiden durch die entspannte 
Zellhaut getrennten Medien ein bestimmtes Maß erreichen und über- 
schreiten, bevor ein Zurückweichen des Protoplasmas von der Membran 
eintreten karı; ist diese Stufe erreicht, so erfolgt Kontraktion des 
Protoplasmas und alsbald Neubildung einer Membran. Welche Faktoren 
nun diese erneute Kontraktion noch eine Zeitlang hinausschieben, ist 
schwer zu sagen. Vielleicht sinken die Außenwände der Plasmamenisken 
bei fortgesetztem Wasserverlust und fortgesetzter Volumabnahme des 
Zellinhaltes zunächst ein wenig zusammen, und vielleicht würde eine 
erneute Kontraktion des Protoplasmas und eine erneute Vernarbungs- 
membranbildung noch lange auf sich warten lassen oder ganz aus- 
bleiben, wenn der Kollaps der kurzen Schlauchstücke sich weitertreiben 
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lieBe, als es bei unseren Objekten der Fall zu sein scheint. Wenn dieser 
Erklärungsversuch das Richtige trifft, so findet die rhythmische Membran- 
bildung ihre Erklärung in einer Art von Kohäsionsmechanismus. 

Äußerlich ähnlich, entwicklungsgeschichtlich der periodischen Mem- 
branbildung der Saprolegnia-Fäden durchaus unähnlich, ist offenbar 
das Verhalten der von Küster (1929, 8.100) studierten Bryopsis- 
Zellen, die nach Schädigung 10- und 20mal hintereinander eine Ver- 
narbungsmembran bilden, indem sich der lebendige Protoplast mehr 
und mehr verkürzt. Bei diesen Algen aber handelt es sich nach 
Küster um eine fortschreitende Nekrose, welche die apikalen Teile 
des Protoplasmas progressiv zum Absterben bringt. Von Zeit zu Zeit 
entsteht unter den abgestorbenen Teilen eine neue Vernarbungsmembran, 
später stirbt auch unter ihr das Protoplasma ab, und der Vorgang der 
Membranbildung wiederholt sich. 

Daß in Zellen höherer Pflanzen eine rhythmische Membranbildung 
erfolgen kann, die bald mit den von uns gefundenen und für Sapro- 
legnia beschriebenen Erscheinungen im grundsätzlichen übereinzustimmen 
scheint, bald den soeben erwähnten Membrankappenbildungen von 
Bryopsis vergleichbar sein können, haben KRABBE (1887) für Bastfasern 
und neuerdings Franz (1935) für die Kletterhaare von Humulus lupulus 
auseinandergesetzt. 

Die rhythmische Kontraktion des plasmolysierten Protoplasmas er- 
innert an diejenigen Vorgänge, die RacıBorskı (1907) an Hyphen von 
Basidiobolus ranarum studiert und als ‚Schrittwachstum‘‘ bezeichnet 
hat. Bei diesen handelt es sich um die Erscheinung, daß die Protoplasma- 
füllung wachsender Hyphen sich spontan zusammenzieht und an ihrem 
basalen Ende eine neue Membran bildet, die wir mit unserer Vernarbungs- 
membran entwicklungsmechanisch vergleichen dürfen. Über die Einzel- 
heiten des Mechanismus, der beim Schrittwachstum wirksam wird, ist 
bis jetzt noch nichts mit Sicherheit bekannt. 

Alle bisher beschriebenen Erscheinungen wiederholter Membran- 
bildung beziehen sich auf das Verhalten der Pilze in Erbsenwasser 
und Traubenzuckerlösung. In Lösungen, die kleine Mengen von Kongorot 
enthielten, war die Zahl der Vernarbungsmembranen, die an den Proto- 
plasmaballen gebildet oder an ihnen deutlich erkennbar wurden, noch 
erheblich größer. Wurden die Protoplasmaballen, die einen Tag in 
0,5n-Traubenzuckerlösung-Kongorot gelegen hatten, mit n-Trauben- 
zucker plasmolysiert, so wurden manchmal 3—6 Vernarbungsmembranen 
sichtbar, von denen die äußerste ansehnlich dick war, die anderen dünner 
waren. Die Zahl der Vernarbungsmembranen auf beiden Seiten des kon- 
trahierten Protoplasmaballens ließ auch hier verschiedene Kombinationen 
zu. Ließ ich 0,5n-Traubenzuckerlösung mit Kongorot eindunsten, so 
konnte ich in einigen Fällen sehen, daß ein Protoplasmaballen etwa 2—4 
ansehnlich dicke Vernarbungsmembranen zurückgelassen hatte und 
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dazwischen ebenso viele hauchdiinne Membrankappen sich ausbreiteten. 
Ich muß es dahingestellt sein lassen, ob die Behandlung mit Kongorot 
die Membranbildung wesentlich beeinflußt hat oder besonders feine 
Lamellen, die auch ohne Kongorotzusatz entstehen, nur besonders 
deutlich sichtbar gemacht hat. KLEBS (1888, S. 503) teilt mit, daß 
Kongorot auf die Zellhaut wirkt, insofern als ihr Längenwachstum be- 
hindert, das Dickenwachstum gefördert wird. Seine Abbildungen 
(Tafel VI, Fig. 15) geben uns ein Beispiel, daß sich manche Protoplasma- 
ballen mehr oder weniger einschnüren, an diesen Stellen sich aber in 
verstärktem Maße Vernarbungsmembran ablagert. Auch bei unserem 
Pilz finden wir bisweilen kongorotgefärbte Vernarbungsmembranen, 
die an Dicke denen der ungefärbten Membranen überlegen sind. Es 
scheint auch hier die Einwirkung des genannten Farbstoffes die Beob- 
achtungen von KLEBS zu bestätigen. Deutlicher konnte diese Wahr- 
nehmung an den Zoosporangien gemacht werden (s. u.). 


e) Vernarbungsmembran an Fortpflanzungszellen und Dauerzellen. 
Unsere bisherigen Mitteilungen beziehen sich fast durchweg auf das 
Verhalten des in vegetativen Hyphen liegenden Protoplasmas. Weitere 
Versuche hatten die Aufgabe zu ermitteln, was das Protoplasma der 
verschiedenen anderen Zellformen, welche die Saprolegnien im Dienste 
der Fortpflanzung zu entwickeln imstande sind, bei der Membranbildung 
zu leisten vermag. Nach dem Auftreten von Vernarbungsmembran in 
solchen Zellformen und deren Qualitäten näher zu forschen, schien nicht 
bloß wegen der abweichenden Beschaffenheit des in den Fortpflanzungs- 
zellen liegenden Protoplasmas von Interesse, sondern auch wegen der 
abweichenden Qualität der Membranen, welche beim normalen Gang der 
Entwicklung vom Plasma der Fortpflanzungszellen gebildet werden. 
1. Zoosporangien. Die Zoosporangien von Saprolegnia sind, wie be- 
kannt, mit substanzreichem Protoplasma erfüllt. Ihr osmotischer 
Druck ist ungefähr derselbe wie der der vegetativen Hyphen. In 
0,5n-Traubenzuckerlösung entstehen dieselben konvex umgrenzten 
Protoplasmaballen wie bei Behandlung der vegetativen Hyphen. Die 
Schnelligkeit der Membranbildung ist der der vegetativen Hyphen 
ähnlich, so daß in 0,5n-Traubenzucker die Zoosporangien bereits nach 
1 Stunde die ersten Membranen sichtbar werden lassen, wenn man sie 
mit In-Traubenzucker erneut plasmolysiert. Die nach einigen Stunden 
oder besser nach 1 Tage erzeugte Vernarbungsmembran zeichnet sich 
durch eine Dicke aus, die im allgemeinen die der vegetativen Hyphen über- 
trifft. Chemischen Reagenzien gegenüber erweist sich die Vernarbungs- 
membran der Zoosporangien als aus Zellulose bestehend. 
Ich habe alle Stadien der Zoosporangienentwicklung auf ihre Membran- 
bildung untersucht. Die einzelnen Stufen sind leicht zu erhalten durch 
die seit KLEBs überall angegebene Methode, ein in Erbsenwasser heran- 
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geziichtetes Hyphenmaterial in Leitungswasser oder destilliertes Wasser 
zu übertragen. Schon nach 1 Tage zeigen die Hyphenenden keulen- 
förmige Anschwellungen, deren Plasma noch mit dem der vegetativen 
Hyphen in Verbindung steht; nach 2 Tagen sind die Anschwellungen 
durch eine Querwand von den iibrigen Hyphenteilen getrennt. In den 
folgenden nehmen die jugendlichen Zoosporangien an Größe und Plasma- 
reichtum zu und reifen. Alle diese Stadien erzeugen nach Plasmolyse 
eine Vernarbungsmembran, allerdings sind mancherlei Unterschiede 
erkennbar. Die Vernarbungsmembran der älteren Zoosporangien wird 
stärker als die der jugendlichen, um so kräftiger, je substanzreicher 
das Protoplasma ist. Es gelang zwar nicht in überzeugender Weise, 
durch gute Fütterung der vegetativen Hyphen die Bildung der Ver- 
narbungsmembran wesentlich zu fördern ; wohl aber sehen wir in den durch 
die Entwicklung der Hyphen selbst besonders plasmareich gewordenen 
Abschnitten des Myzels — Zoosporangien, und, wie wir später hören 
werden, Gemmen und Oogonien — nach Plasmolyse zu besonders mäch- 
tiger Membranbildung befähigt werden. Alles, was wir an den vegetativen 
Hyphen beobachtet haben, wiederholt sich an den genannten Zellformen, 
aber in besonders mächtiger Entwicklung und unter besonders stoff- 
reicher Produktion. Da alle Vorgänge und Bildungen, die uns inter- 
essieren, an den letzteren vergröbert und vergrößert erscheinen, können 
wir an ihnen manche Einzelheiten besser wahrnehmen und zuverlässiger 
erklären als an den kleinen und stoffarmen vegetativen Hyphen und 
deren Vernarbungsmembranen. 

Die Vernarbungsmembranen der Zoosporangien haben oft deutliche 
Schichten ; selbst in der kurzen Zeit von 24 Stunden können an manchen 
Zoosporangien 4 deutlich abzählbare Lamellen entstehen. Ich vermag 
nicht anzugeben, was für Faktoren die Schichtung veranlassen. Ihre 
Entstehung führt uns zu der von anderen Forschern (Küster, FRANZ) 
erörterten Frage, ob die Schichtenbildung die Antwort auf rhythmisch 
wechselnde äußere Bedingungen ist oder auf innere Bedingungen zurück- 
geht. Von rhythmisch wechselnden äußeren Bedingungen ist bei meinen 
Versuchen nichts bekannt; der Wechsel von Tag und Nacht kann keines- 
falls für die Entstehung der Schichten verantwortlich gemacht werden, 
da die Zahl der letzteren schon in 24 Stunden nachweislich auf vier 
und wohl noch höher steigen kann. Es bliebe freilich die Möglichkeit 
zu erwägen, daß unkontrollierbare Bedingungen, die vom Experimen- 
tator weder beabsichtigt noch von ihm wahrgenommen werden, ein 
höchst empfindliches Protoplasma wechselnd beeinflußten und zu 
periodisch wechselnder Membranbildung veranlaßten. Bei Durchsicht 
zahlreicher Objekte findet man Membranen, welche aus einer äußeren 
schwach lichtbrechenden dicken Lamelle, einer weiteren ebenfalls an- 
sehnlich dicken inneren Schicht von starkem Lichtbrechungsvermögen 
und einer hiernach wiederum folgenden stoffärmeren Lamelle bestehen. 
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Die Annahme ist nicht zu umgehen, daß während der Entstehung der 
Vernarbungsmembran die wirksamen Bedingungen sich geändert haben, 
über die wir freilich nur sagen können, daß sie von Zelle zu Zelle wechseln 
und mit einem rhythmischen Wechsel der die ganze Kultur beeinflussenden 
Außenweltbedingungen daher nicht in Beziehung gebracht werden dürfen. 

Sehr deutlich konnte an Zoosporangien auch wiederholte Membran- 
bildung beobachtet werden. Wiederum waren die verschiedenen Um- 
häutungsmöglichkeiten anzutreffen, die für die vegetativen Proto- 
plasmaballen beschrieben worden sind: die Zahl der Vernarbungs- 
membranen einer Seite des Protoplasmaballens stieg bis auf zwölf. 
Oft gingen die einzelnen Lamellen vollständig um den Protoplasma- 
ballen herum ; dabei war es nicht selten, daß nicht nur die zylindrischen 
Membranstücke dicht aufeinander lagen, sondern auch die der 
sphärischen Kappen. Ich habe fünf, sechs und mehr Vernarbungs- 
membranen gezählt, die aufeinander lagen und zusammen eine einheitliche 
Schichte von der ansehnlichen Dicke von 15—20 u bildeten. 

Versuche, die in der warmen Jahreszeit im ungeheizten Zimmer 
angestellt wurden, ließen erkennen, daß die Vernarbungsmembran von 
Protoplasmaballen nach der beschriebenen mehrfachen Membranbildung 
nur eine Dicke von 10—12 u erreichte. Es ließ sich zeigen, daß die 
Schnelligkeit der Verdunstung des Plasmolytikums von Einfluß auf die 
Membranbildung ist. 

Oft sind die erwähnten Lamellen nicht mit Sicherheit zu unter- 
scheiden, ebenso sieht man häufig die einzelnen Lamellen nicht voll- 
ständig den Protoplasmaballen umgeben, sondern nur streckenweise 
als spitz auskeilende Stücke. Auch Kress (1888, S. 503) beobachtete 
solche den Protoplasmaballen umgebende unvollkommene Schichten und 
machte äußere wie innere Bedingungen für ihre Entstehung verant- 
wortlich. Diese unterschiedliche Ausbildung scheint mit den Formen 
zusammenzuhängen, welche der Protoplast annehmen kann. Der 
Protoplast kontrahiert sich nicht immer gleichmäßig, sondern lockert 
oder löst sich nur streckenweise von seiner Membran. Der von 
der Membran sich abhebende Teil des Protoplasten scheidet mehr 
Membran ab als der mit den bisher gebildeten Lamellen in Verbindung 
gebliebene. Daraus ergibt sich, daß die den Protoplasmaballen um- 
hüllende Membran nicht überall gleiche Dicke aufweist. Über das 
Entstehen dicht aufeinanderliegender Vernarbungsmembranen hat sich 
schon Kress (1888, S. 505) geäußert; er stellt bei kurzzelligen Algen- 
fäden fest, daß bei schwacher Kontraktion des Plasmakörpers die neue 
Zellhaut an einzelnen Stellen oder überall auf der alten liegen kann, 
und weist darauf hin, daß durch fortgesetzte Kontraktion des Proto- 
plasmas eine gesteigerte Bildung von Zellhautschichten bewirkt wird. 
Die von KLEBS gegebenen Abbildungen machen mit langgestreckten 
Algenprotoplasten bekannt, die an den schmalen Enden besonders starke 
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Membranbildung aufweisen — offenbar deswegen, weil an den Enden 
zylindrischer Protoplasmamenisken die fortgesetzte osmotische Volumen- 
abnahme des Zellenleibes die Bildung neuer Membranmassen fördert 
oder hervorruft. Unsere Zoosporangien verhalten sich anders. Die nach- 
einander gebildeten Lamellen waren mehr oder weniger weit voneinander 
entfernt; vermutlich war die Kontraktion des Protoplasmas erst durch 
beträchtliche Änderungen der Konzentration des Plasmolytikums erfolgt. 

Zwischen den beschriebenen Typen der mehrfachen Membranbildung 
sind viele Zwischenstufen feststellbar. Jedes Zoosporangium zeigt seine 
Vernarbungsmembranen irgendwie anders angeordnet als das nächste. 
Die wechselnde Form der Zoosporangien hat auf diesen Vorgang keinen 
Einfluß. 

Gleiche Versuche wurden auch mit Kongorot wiederholt. Die Fest- 
stellung von Kress, daß Kongorot das Dickenwachstum der Vernarbungs- 
membran begünstigt, konnte an unseren Zoosporangien bestätigt werden. 

Die Dicke der Vernarbungsmembran steigt bei Zoosporangien bis 
auf 20 4; solche Zellen bekommen fast das Aussehen von Steinzellen, 
freilich fehlt ihnen die Tüpfelbildung. Küster (1925, S. 372) hat das 
Fehlen von Tüpfeln für die Vernarbungsmembranen wie für alle zapfen- 
ähnlich und sphärokristallartig gebauten Zelluloseanhäufungen als 
charakteristisch bezeichnet. Sehr schön läßt sich an den dieken Membran- 
bildungen unserer Zoosporangien aber erkennen, daß die Membran- 
produktion, wie wir schon hörten, an verschiedenen Stellen ungleich 
stark erfolgen kann, so daß ein Wechsel in der Dicke der neuen Zell- 
haut die Folge ist, der immerhin einen Vergleich mit Tüpfeln rechtfertigt. 
In den dickwandigen kugeligen oder eiförmigen Zellen wiederholt das 
Lumen keineswegs immer mif allen Einzelheiten die einfache Form der 
Zelle, sondern es zeigen sich allerhand Ausbuchtungen, polsterartige 
Verdickungen der Membran und daneben Stellen, an welchen die Membran 
ihre ursprüngliche dünne Beschaffenheit behalten hat. 

Eine Erklärung für diese Erscheinungen bringt uns der Vergleich 
der Protoplasten, die auch nach Bildung einer sehr mächtigen Membran 
dieser noch überall anliegen, mit denjenigen, welche ihre Membran- 
bildung unterbrochen haben, da sie erneute starke Kontraktion erfuhren, 
so daß bei ihnen zwischen den Lamellen der ersten und den der zweiten 
Membranbildungsperiode eine Spalte frei blieb. Es zeigt sich, daß bei 
erneuter Plasmolyse das Protoplasma nicht überall von der Vernarbungs- 
membran sich ablöst, sondern hier und da an ihr haftenbleibt. Wo sich 
das Protoplasma mit der Membran besonders fest verbunden zeigt, 
scheint die Membranbildung gering zu bleiben; an denjenigen Stellen 
ist sie stärker, an welchen von solcher festen Bindung sich nichts erkennen 
läßt. Auf diese Weise werden Beziehungen erkennbar zwischen dem Grade 
der Membranproduktion und der „Plasmolyseform‘ (WEBER). Wenn der 
kontrahierte Protoplast keine gleichmäßigen Rundungen, sondern Kanten, 


Untersuchungen an Saprolegnia. 329 


Höcker und Spitzen bildet, sehen wir oftmals eben an diesen besonders 
fest mit der Membran verbundenen Teilen der Protoplasten die neue 
Zellulosebildung schwach bleiben. 


Dieselben Beziehungen zwischen der Verbindung Plasma-Membran 
und dem Relief der heranwachsenden Vernarbungsmembran möchten 
wir nun auch für diejenigen Zellen vermuten, bei welchen keine erneute 
Plasmolyse den Vorgang der Membranbildung unterbricht, und alle vom 
Protoplasten gebildeten Schichten lückenlos aufeinanderliegen, um so 
eine kompakte Membranmasse von wachsender Mächtigkeit zu bilden. 
Wir nehmen an, daß auch in diesen Zellen die Verbindung zwischen 
Membran und Protoplasmaoberfläche ungleich fest ist; der Unterschied 
vermag sich freilich nicht so deutlich zu offenbaren wie in denjenigen 


von 





Abb. 2. Abb. 3. Abb. 4. Abb. 5. 

Abb. 2 und 3. Abb. 4 und 5. 
Zoosporangien mit tüpfelähnlichen Wand- Zoosporangien mit tüpfelähnlichen Wand- 
stellen. Mehrere Vernarbung branen stellen. Eine dicke Vernarbungsmembran 

umhüllen den Protoplasmaballen. : umgibt das Protoplasma. 


Zellen, in welchen es zu erneuter Plasmolyse kommt. Es scheint sich 
aber auch hier eine ungleich feste Bindung von Protoplasma und Membran 
in der Weise auszuwirken, daß an den Stellen besonders fester Bindung 
die Erzeugung weiterer Membranmassen geringer ist als an Orten einer 
geringeren Bindungsfestigkeit. Wenn diese Annahme zutreffend ist, 
würden wir die tüpfelähnlich dünn bleibenden Orte der Vernarbungs- 
membran als die Stellen besonders festen Verbandes aufzufassen haben. 

Die beigegebenen Abbildungen 2—6 zeigen einige Protoplasten, an 
welchen tüpfelartige Membranstellen sichtbar sind. 


In den Sommermonaten ergaben meine Zoosporangienversuche 
manches Bild, das mir während des Winters nur selten aufgefallen war. 
Es stellte sich heraus, daß plasmolysierte und mit Vernarbungsmembranen 
ausgestattete Zoosporangienprotoplasten keimen können, indem an einer 
eng umschriebenen Stelle ein Hyphenschlauch aus ihnen hervorwächst, 
der von den vegetativen Hyphen des normalen Myzels sich durch seine 
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überlegene Breite und seinen hohen Plasmareichtum deutlich unter- 
scheidet. Im Lumen des Zoosporangiums paßt sich dieser Keimschlauch 
den engen Raumverhältnissen durch allerhand Windungen und Krüm- 
mungen an und vermag wohl die Membran, die ihn umgibt, zu durch- 
brechen und die Freiheit zu gewinnen. Keimende Zoosporangien dieser 
Art können verhältnismäßig leicht gewonnen werden; man läßt die 
plasmolysierten Zoosporangien einige Zeit in dem nämlichen Plasmo- 
lytikum liegen; schon nach wenigen Tagen kann das Auswachsen be- 
obachtet werden. Die kontrahierte Masse des Zoo- 
sporangiums verhält sich wie eine Spore; wir erinnern 
uns der Sporenbildung, die auch an Algen durch Plasmo- 
lyse hervorgerufen werden kann (Parthenosporen von 
Spirogyra nach KLEBs, 1896, S. 246). 

Eine weitere Reihe bemerkenswerter Erscheinungen 
beobachtete ich, wenn steigende Konzentration des 
Mediums erneute Kontraktion des Protoplasten be- 
wirkte, diese aber nicht regelmäßig an allen Teilen 
des Plasmaleibes vor sich ging, sondern zur Abtrennung 
eines oder mehrerer kleiner Anteile führte. Zuweilen 
sterben diese ab und liegen dann als eingekapselte 
nekrotische Massen zwischen der ursprünglichen und 
der nach ihrer Abtrennung entstandenen Vernarbungs- 
membran (Abb.8). In vielen anderen Fällen aber 
Abb. 6. Wie bei bleiben sie lebendig, bilden ihrerseits eine oder mehrere 
Abb. 4und5. Ver- Vernarbungsmembranen aus und liegen als wohlum- 
ind. Proton häutete Zellen einzeln oder zu mehreren neben der 

haften noch Hauptmasse des Protoplasmas, die ihrerseits fortfährt, 

—— Membransubstanz zu bilden (Abb. 7). 

Die Abkapselung von totem Protoplasma oder anderen Zellprodukten 
ist den Zellenforschern längst bekannt. Küster (1929, 8. 97) weist zahl- 
reiche Arbeiten nach, wie NoLL (1887), N&mec (1899), PauLa (1906), 
die sich unter verschiedenen Fragestellungen mit den Abkapselungs- 
erscheinungen beschäftigen. 

Welche Faktoren die beschriebene Zerklüftung der Protoplasma- 
ballen in unserem Falle veranlassen, läßt sich nicht mit Bestimmtheit 
sagen. Keinesfalls wirkt bei ihr die Form des Protoplasten in dem 
Sinne mit, daß eine allzu große Länge bei hinreichend hoher Kapillar- 
spannung (BERTHOLD, 1886) eine Zerklüftung veranlassen oder fördern 
müßte. Wahrscheinlich handelt es sich um eine stellenweise besonders 
stark gewordene Adhäsion des Protoplasmas an seiner Vernarbungs- 
membran, durch welche bei erneuter Kontraktion eine Zerreißung be- 
wirkt wird. Unsere Befunde erinnern an eine Feststellung von KLEBs, 
nach welcher die Verbindung des Protoplasten mit der neugebildeten 
Zellwand besonders fest werden kann; KLEBS (1888, S. 512) gibt für 
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Funaria an, daß bei erneuter Plasmolyse umhäuteter Plasmaballen der 
Protoplast sich nicht von seiner Wand zu trennen vermag. 

In diesem Zusammenhange möchte ich 
noch eine weitere Differenzierung des Proto- 
plasmas unseres Objektes erwähnen. Wieder- 
um während der Sommermonate beobach- 
tete ich an plasmolysierten und umhäuteten 
Zoosporangien eine Rindenschicht des Proto- 
plasmas, die sich deutlich von dem zentralen 
Teil absetzte. Die äußere Schicht war sub- 
stanzärmer als die innere und offenbar in allen 





von mir untersuchten Fällen tot. Trat Kon- 
traktion des sehr körnchenreichen inneren 





1 


Abb. 8. Zoo- 
Protoplasmas ein, so konnte eine Art Plasmo- sporangium. 
: b A . ° mit « 
schise erzielt werden, indem sich der innere =. vi 
noch lebende Anteil von dem äußeren toten maanteilen. 
trennte (Abb. 9 u. 10). In anderen Fällen 
sah ich keine Trennung eintreten und beide „Abb. 7. 
Anteile lückenlos den verfügbaren Raum des rn vol 
Lumens füllen. Die beschriebene lokale Ne- lebendem 
Abb. 7. Protoplasma. 


krose geht vielleicht auf dieselben Ursachen 
zurück, wie die soeben behandelten, bei denen es sich immer nur um die 
Nekrose kleiner Teile der Zelle handelte. Tritt nach der beschriebenen 


Plasmoschise neue Umhäutung des zentralen 
Protoplasmas ein, so könnte man geneigt sein, 
den Vorgang mit freier Zellenbildung zu ver- 
gleichen. Ein solcher ist von Horn (1904, 
8. 212) für Saprolegnia beschrieben worden. 
Nach einer Vermutung von Küster (1933, 
8. 533), der ähnliche Veränderungen an den 
groBen Schlauchzellen von Bryopsis beobach- 
tet hat, handelt es sich jedoch bei diesem 





Abb. 10. Nur der 
obere Teil des 


Zoosporangiums 
Vorgang der vermeintlichen freien Zellenbil- wi nee 
dung um eine lokale Nekrose des Proto- nd 
: Protoplasma- 
plasmas, bei welcher wechselnd gestaltete D pe 1m 
Anteile des Zellenleibes zugrunde gehen, die 
zwischen den nekrotischen Lamellen liegen- ed Lu 
den lebenden Protoplasmamassen aber sich zentraler Teil des 
mit einer neuen Membran umgeben kénnen. ie - 38 
Alle für Zoosporangien beschriebenen eine Art Plasmo- 
Abb. 9. schise bildend. 


Einzelheiten der Membranbildung wieder- 
holen sich offenbar in grundsätzlich gleicher, aber schwerer nachweisbarer 
und deutbarer Weise auch an den vegetativen Hyphen, an welchen wir eben- 
falls zuweilen linsenförmige Membranpolster finden oder unregelmäßige 
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Auftragungen der Membranmasse, alles selbstverständlich der Zartheit 
der Membranen entsprechend, in sehr bescheidenen Ausmaßen. 

Aus dem Gesagten geht hervor, daß Zoosporangien Plasmolyse 
leicht ertragen; REINHARDT dagegen fand sie sehr empfindlich gegen- 
über Plasmolyse (1899, S.445). Worauf der Unterschied seiner und 
meiner Beobachtungen zurückgeht, vermag ich nicht zu sagen. 

2. Gemmen. Den Zoosporangien stehen fast in nichts die Gemmen 
nach. Auch sie zeigen uns wieder die verschiedensten, für dieZoosporangien 
beschriebenen Vorgänge der Membranbildung und lassen dieselben Er- 
klärungen zu. Die von KLeBs (1888, S. 503) für Zygnema festgestellten, 
auch von mir für Saprolegnia beobachteten den Protoplasmaballen nur 
streckenweise umgebenden Vernarbungsmembranstücke, die bei langen 
Protoplasmamenisken sich vorwiegend an den sphärischen Endflächen aus- 

bilden, werden bei Gemmen fast nur an 


G den Seitenwänden angelegt. Die in der 
Mitte bauchig sich erweiternden Gemmen 
) lassen mehrere sich auskeilende Membran- 
stücke erkennen. 
3. Geschlechtliche Fortpflanzungszellen. 
Es ist nicht schwer, die verschiedenen 
a b 


Geschlechtsorgane unseres Pilzes in Kul- 
a Vernarl bildung turen zu erhalten. Wenn in Teichwasser 
a dee at Antheridium. einige Ameisenpuppen gebracht wurden, 
vergrößert. waren schon nach 3—4 Tagen dem Hyphen- 
material die ersten Oogonien zu ent- 
nehmen; eine Querwand fehlte ihnen noch. Bei Plasmolyse zerfällt 
das zusammenhängende Protoplasma; meist bleibt der größte Teil des 
Protoplasmas in dem Lumen des Oogoniums zurück, eine geringe Menge 
mit dem Hyphenplasma in Verbindung. Ist die trennende Querwand 
angelegt, so ballt sich das gesamte Plasma kugelférmig zusammen. 
Bei Anwendung stärkerer Plasmolytika kontrahieren sich alle Proto- 
plasmaballen unter jeweiliger Zurücklassung einer Vernarbungsmembran 
von neuem. Schon nach 1 Tage war es möglich, Vernarbungsmem- 
branen zu finden, die drei und mehr Schichten aufwiesen. Niemals 
konnte beobachtet werden, daß das Protoplasma von Oogonien, dessen 
normale Umhüllung getüpfelt war, eine ebensolche Vernarbungsmembran 
bildete. In allen Fällen zeigte die Vernarbungsmembran gleichmäßige 
Beschaffenheit. 

Durch Steigern der Konzentration des Plasmolytikums konnten die 
Protoplasmaballen zur doppelten und dreifachen Membranbildung ge- 
zwungen werden. Auch die Antheridien sind in der Lage, nach Plasmolyse 
Vernarbungsmembranen zu erzeugen. Wie Abb. 11 zeigt, sind diese deut- 
lich von der normalen Membran zu unterscheiden. Freilich konnte nicht 
in allen Antheridien eine Vernarbungsmembranbildung gefunden werden. 





Abb. 11. 
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Wie der ungeteilte Inhalt unreifer Oogonien, so sind vermutlich 
auch Oosphären durch osmotische Kontraktion zur Bildung von Membran 
zu bringen. Freilich stehen einer zuverlässigen Feststellung Schwierig- 
keiten im Wege, da bei manchen Saprolegnia-Arten und auch bei der 
uns vorliegenden Saprolegnia mixta fakultative Parthenogenesis ein- 
treten kann, so daß dann, wenn die mit hypertonischen Medien be- 
handelten Oosphären sich umhäuten, die Möglichkeit einer partheno- 
genetischen Membranbildung in Erwägung zu ziehen ist. 


Junge umhäutete Oosporen durch Plasmolyse zur Membranbildung 
zu bringen, gelingt unschwer. Es läßt sich annehmen, daß ihre Ver- 
narbungsmembranen nicht die Schichtenstruktur aufweisen, die für 
normale Oosporen charakteristisch ist. Meist liegen die normale und 
abnorme Haut dicht aufeinander; man kann oft nur durch Vergleich 
der Membrandicke erschließen, daß nach Plasmolyse Neubildung 
von Membransubstanz eingesetzt hat. Verweilen die plasmolysierten 
Oosporen mehrere Tage im Plasmolytikum, so sieht man zwei deutlich 
unterschiedene aufeinanderliegende Membranen oder eine einzige mit 
einer Dicke von 4—5 u. Die neuen Membranen sind allseits von gleicher 
Dicke oder ungleich dick, so daß das Plasma der Oospore exzentrisch 
innerhalb seiner Membranhiille liegt, und die Schichten mitunter an den 
dickeren Stellen reichlicher auftreten als an den dünneren. Es be- 
stätigt sich die schon von KLEBS (1888, 8. 505) gemachte Bemerkung, 
daß bei kugeligen Zellen nach schwacher Kontraktion des Protoplasmas 
oft „die neue Zellhaut als die innerste Schicht der alten erscheint‘. 


f) Membranbildung durch gefärbtes Protoplasma. 

Es ist eine Reihe won Farbstoffen bekannt, welche lebendes Proto- 
plasma färben: Eosin, Chrysoidin, Prune pure kommen in erster Linie 
in Betracht. Wir wissen, daß gefärbte Protoplasten allerhand Lebens- 
erscheinungen an sich erkennen lassen, sogar Vorgänge des Wachstums. 
CAMPBELL (1888, S. 572) färbte Kern und Zytoplasma lebender Zellen 
der Staubblatthaare von Tradescantia virginica mit Dahliaviolett, 
Mauvein, Methylviolett und beobachtete eine vollkommene Kernteilung 
mit allen Rekonstruktionen. Spätere Forscher bedienten sich anderer Farb- 
stoffe: SCHAEDE (1926, S. 244) benutzte wie BÉLAR (1929), zur Plasma- 
färbung Chrysoidin: gefärbtes Protoplasma der Staubblatthaare von 
Tradescantia virginica setzt seine Zirkulation ungestört fort, die Karyo- 
kinese nimmt ihren regelmäßigen Verlauf. GicKLHORN (1930) sah nach 
Eosinfärbung bei derselben Pflanze die Mitosen ihren Fortgang nehmen. 
Auch BECKER (1932) untersuchte Mitosen nach Anwendung von Farben, 
die als unschädliche Plasmafarbstoffe freilich nicht in Frage kommen, 
gleichwohl aber von der lebendigen Zelle aufgenommen und gespeichert 
wurden, ohne zunächst den Vorgang der Mitose zu hemmen. 
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Die Tatsache, daß bestimmte Zellenformen der Saprolegnia nach 
Plasmolyse zu so reicher Membranbildung schreiten, ließ es möglich 
erscheinen, die Fähigkeit des Protoplasmas zur Membranbildung auch 
unter abnormen Umständen zu prüfen. Ich wählte die Methoden der 
Vitalfärbung und versuchte die Frage zu beantworten, ob der Vorgang 
der Membranbildung auch von gefärbtem Protoplasma in derselben 
Weise vollzogen wird wie von farblosem. 

Außerordentlich kräftige Vitalfärbungen ließen sich am Protoplasma 
von Saprolegnia durch Prune pure erzielen. Der Farbstoff ist aus den 
Mitteilungen von RUHLAND (1912, 8.381 und 425), SCHAEDE (1923, 
S. 346) und namentlich von Küster (1934) bekannt; aus den Mit- 
teilungen des letzteren geht hervor, daß keineswegs das Protoplasma 
aller Pflanzenzellen den Farbstoff reichlich aufzunehmen vermag — 
am allerwenigsten so reichlich, wie es die Zellen von Allium cepa tun. 
Es ist hiernach von Belang, daß das Protoplasma von Saprolegnia 
zu den mit Prune pure leicht färbbaren Plasmaarten gehört. Die in 
Prune pure-Lösung verweilenden Zoosporangien nehmen schon nach 
3—4 Stunden eine zum mindesten bei weißem Licht deutlich er- 
kennbare Plasmafärbung an; noch dunkler färben sich die Vakuolen. 
Nach Plasmolyse mit Traubenzucker ist festzustellen, daß das gefärbte 
Protoplasma in derselben Weise und mit derselben Schnelligkeit seine 
Vernarbungsmembran bildet wie ungefärbtes, daß die Membran farblos 
ist, und ihr Bau nichts Auffallendes erkennen läßt. Werden diese plas- 
molysierten Objekte 1 oder 2 Tage unter der ‚feuchten Glocke‘ auf- 
bewahrt, so erfolgt mehrfache Membranbildung, ohne daß das Proto- 
plasma während dieser Zeit wesentlich von seiner Farbe eingebüßt hätte. 
Es zeigt auch nach 2tägiger Einwirkung des Farbstoffes keinerlei 
Anzeichen einer Schädigung, was nach Küsters Mitteilungen (1934, 
S.410) über die Färbbarkeit des bei Vakuolenkontraktion stark quel- 
lenden Protoplasmas betont werden muß. Auch die Protoplasten der 
vegetativen Hyphen färben sich mit Prune pure und bilden ihre Ver- 
narbungsmembran; bei ihrer Substanzarmut fällt die Vitalfärbung nicht 
so dunkel aus wie bei den Zoosporangien. 

Als weitere. Protoplasmafarbstoffe wurden Eosin und Chrysoidin be- 
nutzt. Gegenüber dem ersteren erwies sich unser Objekt sehr empfindlich. 
Mit beiden erzielte ich an Saprolegnia zuverlässig wahrnehmbare Färbun- 
gen und nach diesen die Erzeugung von Vernarbungsmembran, ebenso an 
den vegetativen Hyphen, allerdings nicht mit der Deutlichkeit wie bei der 
Prune pure-Färbung. Von vielen Farben ist bekannt, daß sie bei Licht 
und in Dunkelheit verschiedene Wirkung auf das lebendige Protoplasma 
haben, und daß sie bei Belichtung eine dem Plasma gefährliche ,,photo- 
dynamische“ Wirkung ausüben. Diese, welche unter den genannten 
Plasmafarbstoffen namentlich dem Eosin zukommt, veranlaßte mich, 
vergleichende Versuche am Licht und im Dunkeln anzustellen. Die 
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Membranbildung eosingefärbter und chrysoidingefärbter Protoplasten 
ging in beiden Fällen in gleicher Weise vor sich. 

Unsere Versuche sind von neuem ein Zeichen dafür, daß Lebens- 
prozesse auch an gefärbtem Protoplasma sich abspielen können, wie die 
Strömung und die Teilung, so auch die Membranbildung. 


g) Wundversehluß. 

Neben anderen hat in jüngster Zeit besonders KIRCHHEIMER (1933, 
S. 584f.) durch seine Untersuchungen an Phycomyces die Vorgänge des 
Wundverschlusses an zerschnittenen Hyphen beschrieben. Er gibt uns 
in seinen Ausführungen für alle Veränderungen, die sich an der Wunde 
vollziehen, die genauen Ablaufszeiten an. Je nach der Länge der Hyphe 
wird die Vernarbungsmembran des Hyphenstumpfes verschieden rasch 
ausgebildet. Im Durchschnitt wird die Verschlußmembran bei Phyco- 
myces nach 24 Stunden nachweisbar. GÔTZE (1918, S. 366) gibt dieselbe 
Zeit an; dagegen sah TRZEBINSKI (1902, S. 115) eine Vernarbungsmembran 
an Phycomyces bereits nach einigen Stunden. Die von Derbesia und 
Caulerpa benötigt nach den Angaben verschiedener Untersucher zu ihrer 
Bildung 16—24 Stunden. 


Einige Beobachtungen an verletzten Hyphen von Saprolegnia ergaben 
folgendes: Hyphen von 10—15 mm Länge, die auf 1%igem Pepton- 
Agar gewachsen waren, wurden ihrer Spitzen beraubt durch Zerschneiden 
oder durch Anbrennen oder Durchbrennen mit einer glühenden Nadel. 
Es wird dabei Strömung des Plasmas nach der Wunde hin bemerkbar 
(HANSTEIN, 1888, S.46; KLEemm, 1894, 8.23; NESTLER, 1898, 8. 720; 
KIRCHHEIMER, 1933, S. 584). Bald darauf sieht man, daß das Protoplasma 
sich ruckartig nach der Wunde hin bewegt. So kommt eine sich vor- 
wölbende Verschlußkappe zustande. Es konnte nicht beobachtet werden, 
daß dieser Verschluß in den nächsten Minuten irgendwelche Ver- 
änderungen erfuhr. In anderen Fällen war die plasmatische Kappe erst 
nach einigen Minuten zu sehen. KÔHLER (1907, S. 220) will eine Ver- 
narbungsmembranbildung an Mucor-Hyphen gleich nach der Verletzung 
gesehen haben. Wie schon KIRCHHEIMER vermutet, und nach unseren 
eigenen Beobachtungen, scheint KOHLER nur die plasmatische VerschluB- 
kappe vorgelegen zu haben. 


Das außerhalb dieser Lamelle liegende Protoplasma wird körnig 
und schaumig; die Verschlußkappe selbst kann mit Jodjodkalium gelb 
gefärbt und mit Eau de Javelle zum Zerfall gebracht werden. Wurden 
die Hyphenstümpfe nach 1/,—1/, Stunde mit n-Traubenzuckerlösung 
plasmolysiert, so zog sich das lebende Protoplasma merklich von dem 
körnigen Wundkoagulat zurück. Oft fing der Teil der Hyphe, der das 
koagulierte Plasma barg, schon an, feine Membranfalten und Knitterungen 
zu zeigen. Diese Erscheinung nahm zu, so daß nach Ausbildung der Ver- 











336 Ernst. Grohrock: Über die Umhäutung isolierter Protoplasmastiicke. 


narbungsmembran dieser Abschnitt nur noch als kollabierter Strang zu 
erkennen war. Hyphen, die solche Schrumpfung ihrer toten Teile 
nicht zeigten, wurden plasmaleer und blieben nach der Entstehung der 
Vernarbungsmembran als leere Röhre stehen. 

Nach 3 Stunden konnte eine Vernarbungsmembran nachgewiesen 
werden, die sich mit Jodjodkalium nicht färbte und Eau de Javelle wider- 
stand. Durch Plasmolyse ließ sich das Protoplasma von der sphärischen 
Vernarbungskuppe ablösen; in Kongorotlösung färbte sich die Ver- 
narbungsmembran schwach rot, aber nicht stärker als dieNormalmembran. 
Während die nach Plasmolyse entstehenden Vernarbungsmembranen 
sich in Kongorot sehr viel stärker als die normale Hyphenwand färbten, 
blieb hier die Rötung beider Membranen gleich. Es ist anzunehmen, 
daß das im ersten Falle vor der Membranbildung angewandte Plasmo- 
lytikum auf die chemische Beschaffenheit der Vernarbungsmembran 
Einfluß hat. Es ist meines Wissens bisher kein Objekt bekanntgeworden, 
das zwischen den nach Plasmolyse und den nach Trauma entstandenen 
Membränen so leicht nachweisbare chemische Unterschiede erkennen 
läßt wie Saprolegnia. 

Bald nach der Vernarbung zeigten manche Hyphen dicht unter der 
Vernarbungsmembran Anschwellungen, die sich zu einer Seitenhyphe 
entwickelten. Nach 1 Tage maß dieser Seitenast etwa 100 u, nach 
2 Tagen 300 u. 


Zusammenfassung. 

1. Das erste Auftreten einer Vernarbungsmembran an Protoplasma- 
ballen vegetativer Hyphen von Saprolegnia mixta, das durch Plasmolyse 
in 0,5n-Traubenzuckerlösung hervorgerufen wurde, ist nach */,—1 Stunde 
zu beobachten. Die neue Membran nimmt im Laufe der nächsten 
Stunden an Dicke zu. 

2. Die Vernarbungsmembran umhüllt den ganzen Protoplasmaballen ; 
auch an Plasmamenisken von mehr als 150 Lange ist dieser Modus 
der Membranbildung zu finden. 

3. Schon nach 1 Tage sind die Membranen zu Flächenwachstum 
befähigt. 

4. Unter den angewandten Traubenzuckerkonzentrationen von 0,3 
bis In bewirkt die 0,3 n-Lésung am schnellsten — bereits nach !/, Stunde — 
die Bildung der Vernarbungsmembran. 

5. In Rohrzucker benötigt die Erzeugung der ersten Membran nicht 
ganz 2 Stunden; Glyzerin und KNO, ließen nur in wenigen Fällen 
Membranbildung zu; meist trat spontane Deplasmolyse der Protoplasma- 
ballen ein. 

6. Die Vernarbungsmembran besteht wie die Normalmembran aus 
Zellulose. 
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7. Mehrfache Membranbildung kann erzeugt werden durch rhythmische 
Steigerung oder durch stetige Erhéhung der Konzentration des Plasmo- 
lytikums. Die Zahl der Vernarbungsmembranen steigt bis auf sechs. 
Ausbildung, Dicke und Zahl der Vernarbungsmembranen sind an ver- 
schiedenen Protoplasmaballen verschieden. 

8. Vielleicht dürfen wir die mehrfache Membranbildung in stetig 
sich eindickenden Lösungen mit einer Art Kohäsionsmechanismus 
erklären. 

9. Wie die vegetativen Hyphen verhalten sich auch die Zoosporangien. 
Die Vernarbungsmembranen der letzteren sind jedoch in der Regel dicker 
als die der ersteren. 

10. Die Vernarbungsmembran von Zoosporangien kann mehrere 
Schichten aufweisen; innerhalb 1 Tages können vier und mehr Schichten 
gebildet werden. 

11. Zoosporangien können wiederholte Membranbildung zeigen. 
Lagern mehrere Membranen dicht aufeinander, so steigt oft ihre Gesamt- 
dicke auf 20 u. 

12. Zoosporangien mit sehr dicken Vernarbungsmembranen sind Stein- 
zellen ähnlich; durch ungleich starke Membranproduktionen kommen 
tüpfelähnliche Strukturen zustande. Dieser Wechsel in der Membran- 
dicke wird anscheinend bedingt durch ungleich feste Bindung des 
Protoplasmas an die Membran. An Orten besonders fester Bindung 
ist die Membranbildung gering; an denjenigen, an welchen sie lockerer 
ist und das Protoplasma sich ablöst, wird die Vernarbungsmembran 
stärker. 

13. Plasmolysierte Zoosporangien sind befähigt auszuwachsen. 

14. In den Sommermonaten wurden bei allmählichem Steigen der 
Konzentration des Plasmolytikums oftmals Abtrennung und Abkapselung 
kleiner plasmatischer Anteile bemerkt. Wir schließen daraus auf lokal 
stark gesteigerte Adhäsion des Plasmas an der Vernarbungsmembran. 

15. Bisweilen konnten an kontrahiertem und umhäutetem Zoo- 
sporangienplasma ein äußerer, substanzärmerer, toter und ein innerer, 
körnchenreicher, lebender Teil unterschieden werden, die bei erneuter 
Kontraktion eine Art Plasmoschise erkennen ließen. 

16. Gemmen zeigen dieselben Vorgänge wie die Zoosporangien. 

17. Oogonien, Antheridien, Oosphären und Oosporen sind imstande, 
Vernarbungsmembranen zu bilden. Bei den Oosphären ist die nach 
Behandlung mit hypertonischen Mitteln eintretende Membranbildung 
vielleicht mit den für die parthenogenetische Entwicklung bekannten 
Vorgängen gleichzustellen. 

18. Das Protoplasma der Saprolegniaceen läßt sich mit Prune pure, 
Eosin und Chrysoidin färben und vermag auch in gefärbtem Zustande 


Planta Bd. 23. 22 
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Membranen zu bilden. Prune pure gegenüber gehört Saprolegnia zu den 
leicht färbbaren Objekten. 

19. Durchschnittene oder durchbrannte Hyphen können in wenigen 
Minuten nach der Verletzung eine plasmatische Verschlußkappe bilden ; 
nach 3 Stunden werden Vernarbungsmembranen nachweisbar, die in 
ihrem chemischen Aufbau der Normalmembran entsprechen. 
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DER ANTEIL DES ZUCKERS AM OSMOTISCHEN WERT BEI 
WEIZEN. 


Von 


W. H. Fucus 
(Halle a. 4. 8.). 


Mit 7 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 5. Dezember 1934.) 


Die Arbeit unseres Mitarbeiters Mupra (13) betonte auf Grund 
physiologischer Untersuchungen an Weizenpflanzen, daß die Zucker 
nur einen kleinen, aber je nach den Außenbedingungen recht wechselnden 
Anteil am Zustandekommen des osmotischen Wertes in der Pflanze 
haben; der größte Anteil wird durch niedrig molekulare Substanzen 
bestritten. Die etwa zur gleichen Zeit von ökologisch-physiologischem 
Standpunkt durchgeführten Untersuchungen von ILIIN (10) und vor 
allem die gründliche Bearbeitung des Jahresverlaufs der Hydratur 
an immergrünen Sträuchern von STEINER (17) beweisen die gleichen 
Verhältnisse für eine große Zahl von Vertretern des Pflanzenreiches. 
STEINER (17) zeigte auch, daß die Hydraturveränderungen bei den 
einzelnen Arten verschieden bedingt sein können, je nachdem ob die Ver- 
änderungen der Wasserbilanz oder stoffliche Veränderungen Träger der 
Hydraturschwankung sind. Bei Weizen hat Mupra ein Zusammen- 
wirken beider Ursachen angenommen und vermutet, daß je nach der 
Natur des veränderten Außenfaktors einmal die Wasserbilanz, das andere 
Mal der Stoffwechsel, in erster Linie der Zuckergehalt, maßgebend für 
die Veränderungen des osmotischen Wertes sind. Über das Ausmaß 
dieser Veränderungen und über ihre Abhängigkeit vom physiologischen 
Zustand haben wir an anderer Stelle (6, 7) zusammenfassend gesprochen. 
Deshalb soll im folgenden nur jenes Material unserer Versuche kurz 
besprochen werden, welches die Abhängigkeit des Zuckeranteils am 
osmotischen Werte des Weizens von verschiedenen Außenfaktoren zeigt. 
Wir glauben damit einen Beitrag zur Analyse der ökologischen Befunde 
liefern und das Bild, das durch andere Arbeiten der jüngsten Zeit 
(BoENING u. BOENING-SEUBERT, 2) aufgezeigt wurde, abrunden zu können. 

Die Methode, nach der gearbeitet wurde, kann als bekannt voraus- 
gesetzt werden, da sie sich nicht von der unserer Mitarbeiter MUDRA (13) 
und CoNSTANTINESCU (3) unterscheidet: im Preßsaft aus gedämpften 
Blättern wurden der Wassergehalt refraktometrisch, der Zucker vor und 
nach der Verseifung nach HAGEDORN-JENSEN, die Gefrierpunktsernied- 
rigung nach DRUCKER-BURIAN festgestellt. 
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Abb. 1 zeigt die Rolle des Zuckers bei den Tagesschwankungen des 
osmotischen Wertes an älteren Weizenpflanzen, und zwar getrennt für 
die oberen und die unteren Blätter. Auf den Tagesverlauf des osmotischen 
Wertes an sich braucht hier nicht eingegangen zu werden, da dieser aus 
zahlreichen Arbeiten bekannt und scheinbar für alle Pflanzen recht ähn- 
lich ist; seine Abhängigkeit von den Witterungsfaktoren wird an anderer 
Stelle besprochen werden. Aus der Abbildung geht oe hervor, daB 
bei Weizen die Tagesschwankung über- yy 
wiegend auf einer Veränderung des 
Zuckerspiegels beruht. Eine Anzahl 
weiterer Versuche bestätigt diesen Be- 
fund. Interessant ist es, daß der Zucker- „L 
spiegel gegen Abend wieder ansteigt, 
eine Erscheinung, die wir in sehr vielen 
Versuchen feststellen konnten (vgl. auch 
RADULESCU, 14), und die sich häufig 
auch in einem Wiederansteigen anderer 
Zustandsgrößen äußert. Wir neigen zu 
folgender Erklärung: Der mittägliche wr 
Anstieg des Zuckerspiegels ist eine Folge 
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der Assimilation, die im Weizenblatt r 


keine große Stärkeanreicherung mit sich 
bringt: der Abfall in den Nachmittags- gg} 


stunden deckt sich mit der Herabsetzung 49 




















der Assimilation, die fiir diese Zeit von 
zahlreichen Forschern festgestellt ist. 
Wir nehmen an, daß in dieser Zeit diean ,L J 
und fiir sich schwache ‘Bildung von Re- obere Bläller 
servekohlehydraten die Zuckerbildung nn EC 
überwiegt, dementsprechend Zucker- PE ET und 
und Trockensubstanzgehalt der Preß- j 
säfte abfällt. Ob der abendliche Anstieg allein auf die Wiederbelebung der 
Assimilation oder wenigstens zum Teil auf den Beginn der Mobilisierung 
von Reservekohlehydraten für eine nächtliche Ableitung zurückzuführen 
ist, ist bisher experimentell nicht entschieden. Daß der mittägliche An- 
stieg assimilationsbedingt ist, schließen wir auch daraus, daß er weit- 
gehend unabhängig von den Witterungsbedingungen ist. Die gleichen 
Verhältnisse treffen auch für Keimpflanzen zu, und zwar auch unter mög- 
lichst konstant gehaltenen Temperatur- und Feuchtigkeitshedingungen. 
Über den Einfluß der Feuchtigkeit auf die Zustandsgrößen hat schon 
Mupra (13) Versuche angestellt. Wir ergänzen das Bild durch einen 
weiteren Versuch (vgl. Fucus, 6) (Darstellung 2). Es wird daraus klar, 
daß wohl die Höhe des osmotischen Wertes sehr stark von Bodendürre 
und von trockener Luft verändert wird, daß der relative Anteil des Zuckers 
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Abb. 3. 
Einfluß der Belich- 
tung auf denZucker- 
anteil. Osmotischer . 
Wert 1.ohne Zusatz- 
belichtung, 2. mit 

Zusatzbelichtung 
(unverôffentlichter 
Versuch von 
MUDRA). 
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jedoch nur wenig schwankt. Da die Erhéhung des osmotischen Wertes 
in diesem Ausmaße nicht allein auf Wasserentzug oder Wasserzufuhr 
beruhen muß, sind wahrscheinlich die Zunahmen in allen osmotisch 


wirksamen Stoffklassen anteilmäßig 
gleich. 

Der Einfluß der Belichtung auf 
den Zuckeranteil am osmotischen Wert 
ist naturgemäß sehr groß. Abgesehen 
von den Fällen des vollständigen Luft- 
abschlusses, in denen der Zucker- 
spiegel rasch sinkt, spielt auch sonst 
das Licht eine große Rolle. Wie die 
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1 4 # 14 34 7 Abb. 3 zeigt, steigt infolge einer 
Bufum Strubes Dickkept \Genera/v Socken 4 
Abb. 2. Zuckeranteiljund Trockenheit. Telativ schwachen sechsstündigen Zu- 


2. seen. satzbelichtung im Lauf von 6 Tagen 
stern. der Zuckeranteil sehr wesentlich; der 


Anstieg ist in dem dargestellten Ver- 


such noch höher, wenn man die Zahlen auf konstanten Wassergehalt 


bei der verhältnismäßig einfachen Versuchsanstellung 


unvermeidliche Austrocknungswirkung in Rechnung zu stellen, da durch 


Austrocknung allein ja keine Veränderung des Zucker- 
anteils eintritt: das Ergebnis entspricht demnach voll- 
kommen den Ergebnissen von Tumanov (19) über die 
Erhöhung des Zuckergehaltes durch Licht. 

Bezüglich der reinen Temperatureinflüsse greifen 
wir einen typischen Versuch von Mupra (13) heraus, 
der alles Wesentliche zeigt. Andere Versuche bestätigen 
sein Ergebnis auch bezüglich des Zuckeranteils am 
osmotischen Wert. Die Darstellung 4 zeigt eindeutig 
die große Abhängigkeit dieses Anteils von der Tem- 
peratur. Vor allem zeigt sie, daß eine „kritische“ 
Grenze etwa bei + 5° zu bestehen scheint, von der 
an der Zuckeranteil am osmotischen Wert steigt. Dies 
stimmt überein mit älteren Feststellungen, daß gerade 
zwischen + 2 und + 4° hauptsächlich die Zucker- 
anreicherung stattfindet. Dabei sei nachdrücklich dar- 
auf verwiesen, daß auch diese früher nicht behandelte 
Zustandsgröße von der Vorstimmung und dem Aus- 


gangspunkt der Pflanzen abhängt, wie es in den früheren grundsätz- 
lichen Erörterungen betont wurde (Fucus, 7). 

Einen wesentlichen Einfluß auf die Rolle, die der Zucker am osmo- 
tischen Wert spielt, hat die Düngung. In letzter Zeit wurde mehrmals 
darauf hingewiesen, daß die Düngung den osmotischen Wert selbst 
sehr wesentlich beeinflussen kann (SCHAFFNIT-WILHELM, 15; Fucus, 6; 
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BoENING ; BOENING-SEUBERT, 2), desgleichen auch auf die Abhängigkeit 
des Zuckerspiegels von der Düngung (SCHAFFNIT-WILHELM, 15; Fuchs, 6). 
Weiteres Material zu dieser Frage wird mein Mit- 
arbeiter SANTAELLA in Kürze veröffentlichen!; hier 
seien nur zwei typische Versuche dargestellt, die 
für die Erörterung dieser Fragen ausreichendes 
Materialbringen. Bei Betrachtung der Darstellungen 
5 und 6 fällt erstens auf, daß das Verhältnis der os- 
motischen Werte bei den verschiedenen Ernährungs- 
weisen den von SCHAFFNIT und WILHELM (15) ge- 
fundenen Werten sehr ähnlich sind, trotzdem das 
Alter der Pflanzen und die Nährstoffgaben bei +475 -2 720,5 -2 -7 
diesen Autoren recht verschieden wu Ferner “rd — 
ergibt sich, daß der Anteil des Zuckers sehr großen ed ea 
Schwankungen unterworfen ist — Schwankungen, der Terperatur (nach 
die nicht im Wärmehaushalte begründet sein können, 

wie eine Betrachtung der reduzierten (relativen) Werte zeigt. Natur- 
gemäß ist der Zuckeranteil relativ am höchsten bei Fehlen der 
Nährsalzzufuhr — die Pflanze ds 
bemüht sich offenbar bei Man- 4 bi « 
gel der sonst wirksamen Stoffe | 7 
durch einen erhöhten Zucker- 
spiegel die lebensnotwendige 
Höhe des osmotischen Wertes 
zu erhalten. Überraschend er- 
scheint es uns, daß auch bei 
einseitiger Stickstoffernährung 
der Zuckeranteil bei niedrigem 
osmotischem Werte sehr hoch 
ist (ganz ähnlich verhält sich 
übrigens die kalifreie Nährstoff- 
kombination), während Stick- SET SSRBAS 
stoffüberschuß bei voller Diin- 1, Fees. 2. Versuch. 
gung eher eine Verminderung Abb. 5. Abhängigkeit des osmotischen Wertes 
des Zuckeranteils mit sich ee 

bringt. Zahlreiche Versuche über den Zuckerspiegel und seine Abhängig- 
keit von den Außenfaktoren zeigen auch eindeutig, daß tatsächlich ein 
einseitiges Uberwiegen des N [bei Düngung mit Ca(NO,),] über K einen 
höheren Zuckerspiegel bedingt als eine einseitige Betonung der Kali- 
ernährung, die ja auch erhöhend auf den Zuckerspiegel wirkt. Leider 
konnte in einigen Kombinationen der osmotische Wert nicht bestimmt 
werden, da regelmäßig der Saftanfall von 100 Pflanzen so gering war, 
daß er nicht für die Gefrierpunktsbestimmungen ausreichte. 


1 Anm. bei der Korrektur: Erscheint im Kühnarchiv 40 (1935). 
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In den Darstellungen 2, 3 und 4 waren bereits die Verhältnisse an 
zwei extremen Sortentypen aufgezeigt worden. Es handelte sich dort um 
zwei Sorten, die in unseren Untersuchungen innerhalb der Winterweizen 
Gegenpole darstellen: Minhardi bzw. Buffum, zwei verwandte ameri- 
kanische Sorten, ursprünglich südrussischer Herkunft, sind kältefeste, 
kurzlebige Extensivweizen, dem kontinentalen Klima weitgehend ange- 
paßt, Strubes Dickkopf dagegen, ein Squareheadweizen, nicht winter- 
fest, ausgesprochener Intensivweizen, aus feuchtem Seeklima, nach 
BERKNERs (1) Anordnung ein typischer „Hygrophyt“. Nach unseren 
Untersuchungen (Fucus, 6; Mupra, 13) sind diese Weizen auch im Stoff- 
wechsel ausgeprägte Gegensätze: für die beiden erstgenannten charak- 
teristisch ist die Fähigkeit, alle Zustandsindikatoren unter geeigneten 
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1. Versuch. 2. Versuch Abb.7. Einfluß der Sorte auf den osmotischen 
Abb. 6. Die Abhängigkeit des Zuckeranteils Wert (links) und den Zuckeranteil (rechts) 
von der Ernährung. (nach MupRA). 1. Minhardi. 2. Odessa. 3. Ja- 


netzkis Krzg. L. 4. Ackermanns Bayern- 
könig. 5. Yeomen II. 6. Strubes Dickkopf. 


Außenverhältnissen zu besonderer Höhe zu steigern; auch unter ,,nor- 
malen‘ Lebensbedingungen sind der osmotische Wert, der Zuckerspiegel 
und andere Zustandsgrößen deutlich höher als beim Dickkopf, der 
durchwegs niedrige, ja unter den deutschen Winterweizen fast die nied- 
rigsten Werte der Zustandsindikatoren entwickelt. Dieser Unterschied 
der beiden Weizen zeigt sich auch deutlich im Zuckeranteil: nicht nur die 
absolute Höhe von osmotischem Wert und Zuckerspiegel, sondern auch 
der Zuckerariteil am osmotischen Wert ist sortentypisch, erbgebunden 
(vgl. auch Abb. 7). Die Abhängigkeit des Zuckeranteils von den Außen- 
bedingungen wirkt sich dabei genau aus wie bei den anderen Zustands- 
indikatoren ; je extremer die Bedingungen, desto weiter werden die erb- 
bedingten Unterschiede auseinandergezogen. 

Das dargestellte Material zeigt, daß für bestimmte Fälle auch der 
Zuckeranteil am osmotischen Wert ein recht aufschlußgebender Zustands- 
indikator ist. In der Frage der Kälteresistenz ergänzt er die bereits 
gründlich durchgearbeiteten Zustandsgrößen — hoher Zuckeranteil am 
osmotischen Wert entspricht in den meisten Fällen nach den bisherigen 
Erfahrungen auch hoher Kältefestigkeit: diese Erscheinung fügt sich gut 
ein in das Bild von der Rolle der Zucker in der Pflanzenzelle (Fucus, 7). 
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Nicht allein die osmotische Wirksamkeit, sondern auch eine spezifische 
kolloidstabilisierende Wirkung machen den Zucker zu dem Kälteschutz- 
mittel, das er erfahrungsgemäß für viele Pflanzenzellen ist. Dem- 
entsprechend werden bei osmotischen Werten die Kältefestigkeit dem 
Zucker und der Zuckeranteil am osmotischen Wert parallel gehen. Es 
liegt nahe, eine ähnliche Beziehung zur Dürrefestigkeit zu suchen. 
Leider fehlen uns hierzu grundlegende Versuchserfahrungen und Feld- 
beobachtungen mit deutschen Weizensorten. Eine gewisse Parallele 
zwischen Zuckeranteil und Wassersparsamkeit scheint entsprechend der 
Einteilung der Weizen nach BERKNER (1) zu bestehen. Allerdings ver- 
muten wir, daß sich diese Beziehung nicht allzu weitgehend bewähren wird, 
da zumindest bei der Keimpflanze eher ein Absinken des Zuckeranteils 
mit zunehmender Trockenheit festzustellen ist. Wahrscheinlich gehen 
die einzelnen Varietäten und Rassen verschiedene Wege. Nach dieser 
Bedeutung des Zuckeranteils für die Erkennung der Sortenphysiologie 
erscheinen uns die angeführten Ergebnisse auch für die Entwicklung 
des Einzelindividuums wertvolle Aufschlüsse zu geben. Ohne auf die 
zahlreiche Literatur über das Verhalten von Sommer- und Wintertyp 
und über die Frage des Auslösens des Schossens einzugehen, lassen unsere 
Ergebnisse einen Anschluß an die Theorien von Kress (11) über die 
Abhängigkeit des generativen und vegetativen Wachstums vom Er- 
nährungszustand zu: das Kohlenstoff-Stickstoffverhältnis ist für diese 
wichtige Beziehung vielleicht ein zu enger Maßstab; vor allem deshalb, 
weil in dieses Verhältnis unweigerlich zahlreiche Stoffe analytisch mit 
eingehen, die als Reserven, oder doch als Substanz des Zellplasmas nicht 
den Schwankungen des physiologischen Geschehens in dem Maße unter- 
worfen sind, wie wir es von Indikatoren und Regulatoren des Stoff- 
wechsels in letzter Zeit kennengelernt haben. Dagegen scheint es unseres 
Erachtens nur im Sinne der Grundgedanken von KLEBs zu liegen, daß 
an Stelle des Quotienten C/N das Verhältnis Kohlenstoff zu Salz oder lös- 
liche Kohlehydrate zu löslichen Salzen stehen. Unter löslichen Salzen 
ist dabei einstweilen die Gesamtheit der osmotisch wirksamen Nichtzucker- 
stoffe genommen. Dies mag bei Pflanzen wie Weizen angängig sein, da 
diese keine großen Unterschiede im Gehalt an Säuren und organischen 
Salzen auf Grund ihres Stoffwechsels aufweisen; bei anderen Pflanzen 
wird der Begriff Salze enger zu fassen sein. Für die folgende Betrachtung 
ist nun wesentlich, daß unabhängig von den täglichen Schwankungen des 
osmotischen Wertes und des Zuckeranteils diese Zustandsgrößen eine 
typische Einstellung je nach der Vorgeschichte der Pflanze und nach der 
durchschnittlichen Wetterlage zeigen — durch diese beiden Komponenten 
„Nachwirkung“ (vgl.unten) und „Umweltwirkung“ sind der physiologische 
Zustand und vor allem auch der Zuckeranteil beim Weizen bestimmt. 
Vom physiologischen Zustand hängt aber nun der Eintritt des generativen 
Wachstums ab; nach den Anschauungen von KLEBs u.a. m. ist dieser 
Zeitpunkt gekennzeichnet durch eine relative Verarmung an Stickstoff 
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bzw. an Salzen — oder anders ausgedriickt: durch einen hohen Zucker- 
anteil am osmotischen Wert. 

Wie stark sich tatsächlich das Zucker: Salz-Verhältnis bei verschie- 
denen Temperaturen verschiebt, zeigt noch deutlicher als die oben an- 
gefiihrten Darstellungen die Tabelle 1. 


Tabelle 1. Einfluß der Temperatur auf die Zusammensetzung des 
osmotischen Wertes (Vollsaft von Heine III. Winterweizen). 


























Trok- L Mono- Di- jAnteild. tient 

Fr an > came Pra Asche in % saccha- saccha- ‘Sees tn. wa 
emperatur Wert | keit u ride ride an 10*x | 10°« | Asche 
stant | Atm. | 10° |gatt| Trockene nz 2° [Zucker|osm.W.| Zucker 
+ Wbis+ 49 11,4 | 14,9 | 12,4 |2,07| 18,2 1,70 1,21 22,7 4,26 | 0,83 | 0,71 
+10’bis+15%) 6,6 | 12,6 | 15,4 |1,89| 28,6 0,79 0,0 9,2 [19,50 | 1,22 | 2,39 



































In diesen Versuchen wurden neben den früher genannten Zustands- 
größen auch wichtige andere Salzfaktoren untersucht. Es zeigt sich dabei 
ganz deutlich, daß die lösliche Trockensubstanz bei höheren Tempera- 
turen wesentlich ärmer an Zucker, vor allem an Disacchariden, und reicher 
an Salzen ist. All die Verhältniszahlen in der letzten Spalte zeigen die 
grundlegende Änderung des Quotienten Zucker:Salz; dabei sei aus- 
drücklich offengelassen, ob nicht vielleicht das maßgebende Verhältnis 
zwischen einem bestimmten Zucker und bestimmten Salzen zu suchen ist. 
Die Verschiebung des Quotienten Zucker : Salz mit der Temperatur scheint 
übrigens in ähnlicher, aber weniger ausgeprägter Weise auch für etioliert 
wachsende Keimlinge zu gelten, wie sich aus den von GAUMANN (9) 
mitgeteilten Analysenzahlen ableiten läßt. Sowohl der Quotient löslicher 
N: léslichem Kohlehydrat, wie der lösliches Kohlehydrat : Asche haben 
bei der tiefsten Temperatur ihren ausgesprochenen Höchstwert, trotz- 
dem, wie GAUMANN betont, gerade die bei tiefsten Temperaturen ge- 
zogenen Pflanzen die meiste Zeit zur Stoffeinlagerung gehabt hätten. 
Auch dort scheint übrigens zwischen 3,6 und 5,8°C ein „kritischer 
Punkt“ zu liegen, da die erwähnten Quotienten oberhalb dieser Tempera- 
turen bis etwa 20° annähernd konstant bleiben. Schließlich sei erwähnt, 
daß auch STEINER (17) in den Wintermonaten bei einigen ganz anderen 
Pflanzentypen eine ausgesprochene Erhöhung des Zuckeranteils fand. 

Es sei in diesem Zusammenhange noch der Nachwirkungserscheinungen 
gedacht, die sich auch, wie die Versuche von TicHonow (18) deutlich zeigen, 
auf den Kohlehydratstoffwechsel erstrecken. Diese Nachwirkung ist 
nicht lediglich auf die „Gestaltgebundenheit‘ des Stoffwechsels zurück- 
zuführen, wie in einem anderen kürzlich besprochenen Falle (Fuchs, 6), 
sondern beruht auf einer Dauerbeeinflussung des physiologischen Ge- 
schehens durch eine frühzeitig in der Entwicklung erfolgte Beeinflussung, 
genau so wie in den Versuchen von ScHEIBE (16) die Reaktionsfähigkeit 
durch die Ausreifebedingungen des Kornes für den ganzen weiteren Ent- 
wicklungsverlauf der daraus entstehenden Pflanze verändert ist. Auch 
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dort wirkt sich übrigens in den ,,Trockenherkiinften“ der höhere Zucker- 
gehalt in einer Vegetationsbeschleunigung, in einem etwas verfriihten 
Eintreten der generativen bzw. reproduktiven Phase aus, wenn die AuBen- 
bedingungen die veränderte Reaktionsfähigkeit zur Geltung bringen. 

Aus den Arbeiten über Wintergetreide und aus Gefäßversuchen gehen 
nun folgende Tatsachen hervor: das Schossen, also der Eintritt der 
generativen Entwicklungsphase, tritt bei Wintergetreide ein, sobald 
eine bestimmte Kälteeinwirkung verbunden mit geeigneten Lichtver- 
hältnissen auf die Keimpflanze eingetreten ist; diese Einwirkung kann, 
wie LYSSENKO u.a. festgestellt haben, in den eben zum Leben erwachten 
Keimling verlegt werden — die physiologische Differenzierung des 
Schossens oder besser die physiologische Auslösung des Schossens fällt 
also in das erste Entwicklungsstadium der Keimpflanze (GASSNER, 8) —, 
sie kann aber auch erst im zweiten Stadium auftreten; auf diese zweite 
Möglichkeit sei aber hier nicht näher eingegangen. Durch sekundäre 
Faktoren wird dieser Auslösungsfaktor nur wenig beeinflußt; die Einwir- 
kung von Düngung, Trockenheit usw. wirkt wohl auf die Geschwindigkeit 
der Auslösung, nicht jedoch auf diese selbst ein. Das Ausmaß der not- 
wendigen Einwirkung von Kälte und Licht ist bei den einzelnen Bio- 
typen des Weizens sehr verschieden, es führt nach den bisherigen Er- 
fahrungen ein gleitender Übergang vom Winterweizen zum Sommer- 
weizen. Unter Beibehaltung der Grundannahme von Kress, daß das 
Zucker : Salzverhältnis einen maßgebenden Faktor für diese Auslösung 
darstellt, wurde schon frühzeitig eine physiologische Unterscheidung 
der Winter- und Sommerformen des Weizens auf Grund des Zucker- 
gehaltes der Keimpflanzen versucht; jedoch stellten sich der allgemeinen 
Ausdehnung dieser Theorie gewisse Unstimmigkeiten entgegen — für 
einen bestimmten Genotypus lassen sich jedoch, wie unsere Versuche 
zeigen, die Annahmen von KLess deutlich bestätigen. Denn die an- 
dauernde Einwirkung tiefer Temperaturen, wie sie erfahrungsgemäß 
zur Auslösung des Schossens führt, bedingt eine Veränderung des 
Zucker: Salzquotienten — des Anteils der Zuckerarten an der osmotisch 
wirksamen Substanz — in dem von der Theorie geforderten Sinne. Da aber 
eine Reihe anderer Außenfaktoren, vor allem die Düngung, eine ähnliche 
große Veränderung des Quotienten bewirkt wie der Kälteeinfluß, stehen 
wir vor der Tatsache, daß das Zucker: Salzverhältnis nicht allein aus- 
schlaggebend sein kann. Wir nehmen, abgesehen vom Vorrat an osmotisch 
nicht wirksamen Baustoffen, an, daß eine bestimmte absolute Konzen- 
tration der osmotisch wirksamen Substanz zweite Vorbedingung für 
diese Auslösung darstellt. Die Auslösung des Schossens wäre somit 
gebunden an einen — relativ für den betreffenden Biotyp — hohen osmo- 
tischen Wert, verbunden mit hohem Zuckeranteil. Eine solche Lage der 
Zustandsgrößen finden wir tatsächlich nur nach einer längeren Kälte- 
einwirkung. Es steht mit dieser Forderung durchaus im Einklang, daß 
erfahrungsgemäß ein Kältechock, also eine kurze Einwirkung tiefer 
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Temperaturen, die Winterweizenkeimpflanzen nicht zum Schossen bringt, 
daß vielmehr zum sicheren Erzielen des Schossens längere, oft mehr- 
wöchentliche Einwirkung von nicht zu tiefen Temperaturen notwendig 
ist. Die Beobachtung Maxtmows (12), daß bei bestimmten Lichtver- 
hältnissen Stickstoffmangelpflanzen rasch in das reproduktive Stadium 
eintreten, während unter diesen Bedingungen voll gedüngte Pflanzen 
ein üppiges vegetatives Wachstum durchführen, stimmt mit unserer 
Ansicht überein, da Mangelpflanzen beim Aufwachsen im langen Tag 
relativ hohen osmotischen Wert mit großem Zuckeranteil aufweisen. 
Gerade diese Beobachtung zeigt allerdings auch, daß alle Außenfaktoren 
an der Auslösung des Schossens beteiligt sind, daß ein bestimmtes Zu- 
sammenwirken von Temperatur, Licht und Ernährung den physiologischen 
Zustand schafft, der das Schossen auslöst. Daneben ist oft genug betont 
worden (Maxtmow), daß über den weiteren Verlauf des Schossens 
auch die später einwirkenden Umwelteinflüsse eine entscheidende Rolle 
mitspielen — durch die auslösenden Faktoren wird die Pflanze befähigt, 
ihre generative Phase zu entwickeln, falls genügend Baustoffe, Wasser 
usw. zu dieser Entwicklung vorhanden sind. Vielleicht sind es allerdings 
die gleichen Zustandsänderungen, die darüber hinaus auch die Geschwindig- 
keit dieser Entwicklung beeinflussen. Gewisse Andeutungen finden wir in 
der Tatsache, daß sich das Widerspiel von Phosphorsäure und Stickstoff 
bei gleicher Länge von Wachstum und Reifezeit annähernd im osmotischen 
Wert und im Zuckeranteil spiegelt ; jedoch lassen sich diese Ernährungsein- 
flüsse noch nicht so klar übersehen, daß diese Gedanken weitergesponnen 
werden könnten. 
Zusammenfassung. 

1. Es wird an Winterweizenkeimpflanzen gezeigt, inwieweit der Anteil 
löslicher Zuckerverbindungen an der osmotisch wirksamen Substanz 
durch verschiedene Außeneinflüsse unter kontrollierten Bedingungen 
verändert wird. 

2. Die Bedeutung des Zuckeranteils am osmotischen Wert als Indi- 
kator der Kältefestigkeit und der Auslösung der Fortpflanzungsphase der 
Entwicklung wird erörtert. 
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STUDIEN UBER HETEROPLOIDE FORMEN 
VON ANTIRRHINUM MAJUS L. 


II. DIE REIFETEILUNGEN IN DEN POLLENMUTTERZELLEN DER 
TRISOMEN ANAEMICA, FUSCA, PURPUREA, ROTUNDA, CANDIDA. 


Von 
H. PROPACH. 
Mit 16 Textabbildungen (30 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 21. Dezember 1934.) 
(Mit Unterstützung der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft.) 


I. Einleitung, Material, Technik. 

Antirrhinum majus nimmt wohl unter den Objekten der experi- 
mentellen Genetik insofern eine Ausnahmestellung ein, als hier noch 
nie polyploide Formen gefunden wurden. Die ersten chromosomalen 
Abweichungen bei Antirrhinum hat STUBBE (1934) beschrieben; es 
handelt sich dabei um einfach-trisome Typen. Von den acht zu er- 
wartenden Einfachtrisomen sind bisher erst sechs bekannt. Von ihnen 
sind fünf cytologisch eingehender untersucht; über die Ergebnisse dieser 
Untersuchung soll hier berichtet werden. 

Das Material ist das gleiche, das STUBBE (1934) bearbeitet hat, 
nämlich Pflanzen der Sippe 50 (del del). Herrn Dr. STUBBE möchte 
ich auch an dieser Stelle für die Überlassung des Materials und für 
vielfache Unterstützung herzlichst danken. 

Über die Technik des Fixierens und Färbens habe ich (PROPACH 1934) 
schon an anderer Stelle berichtet. Bei der Überführung der Objekte 
verwende ich neuerdings statt des Alkohols das Präparat ,,Hartosol* 
der Firma Dr. K. Hollborn & Söhne, das bei gleicher Verwendbarkeit 
erheblich billiger als Alkohol ist. 


Il. Die erste Reifeteilung in den Pollenmutterzellen der Trisomen. 

Ich hatte in einer früheren Mitteilung (PROPACH 1934) der Hoffnung 
Ausdruck geget.n, daß es gelingen würde, mit Hilfe einer neu zu 
erarbeitenden Technik auch frühere Stadien der Reifeteilung einwandfrei 
analysieren zu können. Trotz aller Mühe ist es mir aber nicht gelungen, 
die Tetraden des späten Diplotaen und der frühen Diakinese so zu fixieren, 
daß sie scharf konturiert und damit gut voneinander zu trennen waren. 
So mußte bei der Untersuchung der Trisomen auf die sicherlich sehr 
aufschlußreiche Analyse der früheren Stadien verzichtet werden, und es 
bleibt nur über das Verhalten der Konjugationspartner in den späten 
. Phasen zu berichten. 
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Bei dem Typ Anaemica lernen wir gleich die beiden Modi des Ver- 
haltens des überzähligen Chromosoms (,,7“ in den Abbildungen) kennen: 
Das Chromosom 7' kann nämlich mit seinen beiden Partnern durch ein 
terminales Chiasma verbunden sein (Abb. la). Andere Arten der 
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Abb. la—e. Anaemica. a Metaphase in Seitenansicht; b und d Metaphasen in Polansicht; 
e und e Anaphasen mit korresp nden Kernplatten. Vergrößerung 3100fgch. 





Chiasmabildung als die einfach-terminale wurden nie beobachtet. Doch 
ist eine feste Bindung an die beiden anderen Partner, die eine normale 
Tetrade bilden, durchaus nicht die Regel. In Abb. 16 und d sind 
Metaphaseplatten der 1. Reifeteilung in Polansicht abgebildet. Bei 


ptites À = 


Abb. 2a—c. Fusca. a Metaphase in Seitenansicht; b ya in Polansicht; e Anaphase 
mit korrespondierenden Kernplatten. Vergrößerung 3100fach. 


b stellt sich das Chromosom 7 als selbständiger Univalenter dar, offenbar 
schon gespalten; in d ist 7’ mit der Tetrade seiner Homologen durch ein 
Chiasma verbunden. Dementsprechend sind auch die Verteilungsmöglich- 
keiten auf die Anaphaseplatten verschiedene. Bei reduktioneller Ver- 
teilung kann der Univalente als freie Dyade zu einem Pol gelangen 
(Abb. lc; Verteilung frei 8:9). Ist aber 7’ durch ein Chiasma mit 
seinen Partnern verbunden, so kann diese Bindung selbst noch in der 
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Anaphase bestehen bleiben (Abb.le; Tabelle 1. Verteilung von T in der 








Verteilung im Block 8:8CD]). Eine Anaphase von Anaemica. 
Zählung ergab, daß diese beiden _Auszählbare | yortejjung | Verteilung 
Möglichkeiten der Bindung und en er | frei 8:9 Fr ser 
Verteilung wohl zufallsmäßig be- 

dingt sind, was trotz der kleinen 56 31 25 








Zahl ziemlich wahrscheinlich sein 
dürfte (Tabelle 1). In der 2. Reifeteilung ist natürlich die Blockbindung 
aufgehoben. 
Bei Fusca wurde T immer nur als Univalenter beobachtet, eine 
Bindung an die Tetrade der Homo- 
logen kam nicht vor. Dementsprechend 
ist auch in der Anaphase die Verteilung 
frei 8:9 (Abb. 2a—c). Bei Fusca fand 
ich auch die einzige tetraploide Pollen- 


mutterzelle (Abb. 3),deren Entstehung 

vielleicht auf ein Ausbleiben der Zell- . 

wandbildung nach der letzten prae- 8 
meiotischen Teilung zurückzuführen 


ist. Die Lage unmittelbar am Tapetum 
schließt aber die Deutung nicht aus, 
daß es sich um eine ausnahmsweise 
‚reifungsfähige‘ Tapetumzelle handelt, 
die ja an sich schon zweikernig ist; 
man müßte allerdings noch annehmen, 
daß die Zelleaus dem Tapetumverband Abb.3. Fusca. Tetraploide Pollenmutter- 


. = . : zellen in beginnender Anaphase. Die 
vusgeschieden wäre. Die beiden Te- Univalenten über dem rechten Tetraden- 





radengruppen der Metaphase sind komplex. Vergrößerung 3100fach. 
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Abb. 4a—c. Purpurea. a Metaphase in Seitenansicht; b Metaph in i ; e Anaphase 


mit korrespondierenden Kernplatten. Vergrößerung Ary 


jedenfalls noch deutlich voneinander getrennt; die Univalenten lassen 
davon allerdings nichts erkennen. 

Diesem freien Verteilungstyp schlieBen sich auch die beiden Typen 
Purpurea und Rotunda an (Abb.4 und 5). Dagegen zeigt der Typ 
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Candida das gieiche Verhalten wie Anaemica (Abb. 6). Nur scheint 
hier die feste Bindung in der Anaphase nicht zu bestehen, weil immer 
nur die freie Verteilung 8 : 9 gefunden wurde. 
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Abb. 5a—c. Rotunda. a Metaphase in Seitenansicht; b Metaphase in Polansicht; ce Anaphase 
mit korrespondierenden Kernplatten. VergréSerung 3100fach. 


Eine Art des Verhaltens des Univalenten T ist aber allen Typen 
gemein: T kann nämlich in der Anaphasebewegung nachhinken. Dabei 
kann die Verteilung einmal reduktionell erfolgen, was im Überwiegen 
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Abb. 6a—e. Candida. a und b Metaphasen in Seitenansicht ; ec und d Metaphasen in 
Polansicht; e Anaphase mit k p Kernplatten. Vergrößerung 3100fach. 





des 8: 9-Verhältnisses zum Ausdruck kommt. Aber schon in Abb. la 
sahen wir die Möglichkeit einer äquationellen Verteilung durch den 
Längsspalt von T angedeutet. In den Abb. 8—10 sind solche Stadien 
der äquationellen Aufteilung dargestellt, und das Verhältnis 9:9 in 
den Interkinesekernen wurde bei allen Typen in wechselndem Anteil 
gefunden (Tabelle 2). In den Abb. 11—16 sind noch weitere Arten 


Abb. 7-16. 7 Sippe Stein. Anaphase I in der Embryosackmutterzelle mit starken Störungen. 
8-10 Drei aufeinander folgende Stadien der Äquation des Univalenten in Anaphase I 
(Anaemica, Fusca, Candida). 11 Anaemica. Chromatinbrücke in Anaphase I. 12 Anaemica. 
Metaphase II mit zehn Chromosomen. 13 Furpurea. Nachzüglerbildung in Anaphase 1. 
14 Rotunda. Nachzüglerbildung in Anaphase I. 15 Purpurea. Eliminierte Tetraden. 16 Fusea. 
Störungen in Anaphase IT. Die Pollenmutterzelle war nicht angeschnitten. Vergr. 3100 fach. 
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von Teilungsstörungen dargestellt, die zu Chromosomenelimination mıv 
anschließender Restkernbildung oder ‚Resorption‘, Erhöhung der Chro- 
mosomenzahl u.a. führen können. Diese schwereren Störungen wurden 
bei allen Typen gefunden, immer aber vereinzelt. Sie wurden aber auch 
in der 1. Reifeteilung der Embryosackmutterzelle normaler Pflanzen 
(Sippe Stein) gefunden und geben damit einen Hinweis auf die Entstehung 
der Trisomen überhaupt (Abb. 7). Dabei ist natürlich anzunehmen, 
daß das Nichttrennen nur jeweils eine Tetrade — für jeden Typ eine 
andere — betroffen hat. 





Ill. Besprechung der Ergebnisse. 

Untersuchungen über die Cytologie trisomer Formen sind in der 
Hauptsache bei Datura angestellt worden, daneben vereinzelt oder solche 
mit anderen Zielen bei Zea Mays, Matthiola, Crepis und Nicotiana. Immer 
ruhte dabei das Hauptaugenmerk auf Parallelen zu genetischen Fragen, 
oder man befaßte sich bloß mit dem Konjugationsmodus der drei 
jeweiligen Partner. Daß aber auch die nähere Untersuchung der Ver- 
teilungsart des überzähligen Chromosoms lohnend sein kann, soll hier 
dargetan werden. 

Wir hatten bei Anaemica und Candida festgestellt, daß T in der 
Metaphase mit der Tetrade seiner Homologen durch ein Chiasma zu 
einem Dreierverband zusammengeschlossen werden kann. Bei Anae- 
mica kann diese Bindung sogar noch in der Anaphase bestehen. Bei den 
Typen Fusca, Purpurea und Rotunda geht T aber niemals solche 
Bindungen ein. 


Tabelle 2. Nachzüglerbildung und -verteilung in Anaphase I. 



































Nachzügler „T“ 
mn fée Vereine 
zellen 2 % uk- | « Aqua- 

— Eoneli % | tionen | * 

Pots, di | 183 74 40,4 18 9,8 56 30,6 
Candida . .. 206 82 39,8 37 17,9 45 21,8 
Anaemica. . . |. 258 80 31,0 49 18,9 31 12,0 
Purpurea... 192 57 29,7 28 14,6 29 15,0 
Rotunda ... 38 11 28,9 7 18,4 4 10,5 


Wenn wir weiterhin die Zahlen der Tabelle 2 iiber die Verteilung 
von T einmal näher betrachten, so treten deutliche Eigentümlichkeiten 
jedes der 5 Typen hervor. Einmal kann die Neigung zum Nachhinken 
bei den Univalenten der einzelnen Typen sehr verschieden stark sein. 
Zum anderen ist die Art der Verteilung in der Anaphase der 1. Reife- 
teilung — ob reduktionell oder äquationell — spezifisch für jede Form. 
Man könnte Einwände wegen der geringen Zahl der analysierten Fälle 
erheben. Mir ist es jedoch nicht möglich gewesen, größere Zahlen von 
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wirklich auszählbaren Pollenmutterzellen zu untersuchen; und nur in 
solchen Fällen scheint mir die Entscheidung sicher, daß es sich bei dem 
Nachzügler nur um den Univalenten 7 handeln kann. Ein Zufalls- 
ergebnis werden die Zahlen wohl nicht sein. 

Wir müssen nach allem annehmen, daß das „Quantum Fusca“ z.B. 
einen anderen spezifischen Einfluß auf die Bindung der Chromosomen 
durch ein Chiasma und auf den Teilungsmechanismus ausübt als etwa das 
„Quantum Anaemica“ usw. Dabei will ich mit dem Terminus ,, Quantum“ 
zum Ausdruck bringen, daß die jeweils spezifische Zusatzmenge an 
Genen des überzähligen Chromosoms T im Zusammenspiel mit dem 
„Bestgenom‘ (2n) eine eigentümliche, von Fall zu Fall verschieden 
starke qualitative Wirkung hat. 

Die Beeinflussung der Chiasmabildung (crossing-over) durch einzelne 
Gene ist ja bekannt (Literatur bei DARLINGTON 1932). Ebenso hat 
BEADLE (1930, 193la und b, 1933) bei Zea Mays Gene nachgewiesen, 
die den Teilungsmechanismus betreffen. In diesen Fällen handelt es 
sich aber immer um Störungen, die durch einzelne Gene hervorgerufen 
werden, während die Eigentümlichkeiten der Chiasmabildung und Nach- 
züglerverteilung bei Antirrhinum wohl auf typenspezifischen, quanti- 
tativen Unstimmigkeiten im Gesamtgenom beruhen. Eine grundsätzlich 
ähnliche Erscheinung, wenn auch mit andersartiger Wirkung, hat ja 
ScHKWARNIKOW (1934) bei den Trisomen von Crepis tectorum festgestellt. 
Er fand, daß die additive Genmenge des überzähligen Chromosoms eine 
jeweils spezifische Veränderung der Kernplasmarelation erzeugte, die 
unabhängig vor der Größe der zugeführten Chromatinmenge war, also 
auf Gleichgewichtsstörungen des Gesamtgenoms beruhen muß. Auch 
SCHLÖSSER (1934) führt die starken Störungen in der Knospenbildung 
und Fertilität in den ersten Stecklingsgenerationen seiner 52 chromo- 
somigen tetraploiden Tomaten auf die gleiche Ursache im ,,Zusammen- 
spiel der genetischen Substanz mit der Grundstruktur der Pflanze“ 
(I. c. S. 445) zurück. Bei näherer Untersuchung würden sich die gleichen 
Erscheinungen sicherlich auch bei anderen Objekten zeigen. 

Diese Art der Verteilung von 7 hat nun einen Einfluß auf die 
Fertilität der Typen. Im Idealfalle sollte man erwarten, daß die 50% 
der Pollen, die das überzählige Chromosom enthalten, nach dem Beispiel 
von Datura steril wären. STUBBE (1934) hat aber gezeigt, daß dieser 
Fall bei keinem der Typen verwirklicht ist. Es lag deshalb nahe, die 
erhöhte Sterilität der Typen durch anderweitige Störungen im Verlauf 
der Reifeteilungen zu erklären. Man wird z. B. sagen können, daß der 
ideale Satz von 50% steriler Pollen bei Fusca um 15,3%, also auf 63,5% 
erhöht werden kann. Denn nach Tabelle 2 werden 30,6% der Nach- 
zügler T äquationell verteilt, liefern also korrespondierende Interkinese- 
kerne mit 9 Chromosomen, die ihrerseits nur sterile Pollen ergeben 
können. Die Hälfte (15,3%) dieser 9er Kerne würde ja auch im Normal- 
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falle zu den 50% der Kerne gehören, die sterile Pollen hervorbringen ; 
addiert werden darf also jeweils nur die Hälfte. 





Tabelle 3. Fertilitätder Typen innerhalbder Sippe 50. Nach Stussx (1934). 
Die Werte für Candida nach mündlicher Mitteilung von Dr. STUBBE. 





Unter- Unter- Gezählte Gesunde Kranke Fertilität 
% 





Typ suchte suchte Pollen- Pollen- Pollen- 

Pflanzen | Blüten körner körner körner 
Normal . . 10 100 20 000 13 266 6 733 66,33 
Candida . . 12 100 10 002 2 361 7641 23,60 
Fusea... 7 103 20 600 4 297 16 303 20,86 
Purpurea . 13 100 20 000 600 19 400 3,00 
Anaemica . 11 72 14 400 196 14 204 1,36 
Rotunda . . 10 100 20 000 9 19 991 0,05 




















Nach dieser Addition bleibt aber die Spanne zwischen den erwarteten 
und gefundenen Sterilitätsziffern immer noch sehr groB. Für Fusca 
erreicht diese Spanne z. B. noch einen Wert von (65,3 : 79,1) = 13,8; 
bei Rotunda beträgt sie sogar 44,7. Bei einer Parallelität dieser Er- 
scheinungen sollte man auch erwarten, daß die Typen mit der höchsten 
Sterilität ebenfalls die größte Zahl äquationell verteilter Nachzügler 
aufwiesen. Bei einem Vergleich der Tabellen 2 und 3 scheint aber eher 
das Gegenteil verwirklicht. Wir sind daher vorläufig gezwungen, mit 
STUBBE Stoffwechselstörungen anzunehmen, die von den degenerierenden 
Gonen ausgehen, und deren Produkte die gesunden Pollenkörner gleichsam 
vergiften und so die Erhöhung der Sterilität herbeiführen. Dabei ist 
natürlich eine jeweils spezifische, qualitative oder quantitative Ver- 
schiedenheit in der Produktion dieser ‚„Stoffwechselgifte‘‘ anzunehmen. 

Ganz allgemein läßt sich wohl für Antirrhinum bei der Betrachtung 
der hohen Sterilität schon Einfach-Trisomer und unter Berücksichtigung 
der Tatsache, daß unter vielen Tausenden von Pollenmutterzellen nur 
eine tetraploide gefunden wurde, sagen, daß die Bildung heteroploider 
Formen anscheinend nicht „in der Richtung des Objektes‘ liegt. Die 
völlige Gleichförmigkeit in den Chromosomenzahlen innerhalb der 
Gattung und nahe verwandter Gattungen verstärkt diese Vermutung, 
so daß Hoffnungen auf wesentlich neue Erkenntnisse auf dem Gebiete 
der Heteroploidie von Antirrhinum her wenig berechtigt erscheinen. Das 
ist natürlich bei den sonstigen großen Vorzügen des Objektes sehr zu 
bedauern. 

IV. Zusammenfassung der Ergebnisse. 

Die 1. Reifeteilung in den Pollenmutterzellen von 5 trisomen Formen 
von Antirrhinum majus wird beschrieben. Es treten dabei deutliche, 
spezifische Verschiedenheiten in der Konjugationsweise und im Ver- 
teilungsmodus des überzähligen Chromosoms zutage. Diese Eigenarten 
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sollen auf spezifischer Wirkung des ,,Quantums“ der 5 Typen beruhen. 
Eine Parallelität zwischen dem Verhalten des Nachzüglers und der hohen 
Sterilität der Trisomen ist nicht festzustellen. 
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BEITRAG ZUR KENNTNIS DER SEXUALREAKTIONEN 
VON MUCOR MUCEDO (BREF.)!. 


Von 
Franz KOHLER. 


Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 19. Dezember 1934.) 


Einleitung. 

1. Begriffsfassung und Zielsetzung. 

Die Mucorineen sind zum großen Teil diözisch, d. h. die betreffende 
Art ist durch zwei Geschlechter vertreten, die man hier mangels morpho- 
logischer und physiologischer Unterschiede als (+) und (—) bezeichnet. 
Als sichere Geschlechtsbestimmung eines Myzels kann nur der Ko- 
pulationsversuch angesehen werden, der mit einem bezüglich seines 
Geschlechtes bekannten Stammes zu erfolgen hat. 

Die Kopulation tritt ein, wenn zwei verschieden-geschlechtliche 
Myzelien auf geeignetem Substrat durch Wachstum in unmittelbare 
bzw. mittelbare Berührung kommen. Dabei tritt eine Folge von Er- 
scheinungen auf. Während die Leistungen der Mucorineenmyzelien (bei 
Kultur auf Malzextraktagar, am Tageslicht) lediglich in Myzelbildung 
und in ungeschlechtlicher Fortpflanzung durch Sporangiosporen bestehen, 
vermitteln die Vorgänge bei der Kopulation diözischer Mucorineen die 
geschlechtliche Fortpflanzung. Die Kopulationszonen, wie die Stellen 
unmittelbarer, bzw. mittelbarer Berührung heißen, unterscheiden sich 
von denjenigen, die der rein vegetativen Vermehrung dienen, durch die 
Ausbildung von (+)- und (—)-Zygophoren, die als Geschlechtsorgane zu 
werten sind. Diese haben die Fähigkeit, zygotropisch zu reagieren, 
miteinander zu kopulieren, Gametangien abzuschnüren und die Zygote 
zu bilden. Das Substratmyzel zeichnet sich in der Kopulationszone 
regelmäßig durch größeren Karotingehalt aus. Bemerkenswert ist ferner 
die Tatsache, daß in der Kopulationszone nie Hauptsporangien und nie 
Nebensporangien entstehen. Die beiden Geschiechter sind anscheinend 
hier nicht für Lichtreize empfindlich, und gerade diese sind als Aus- 
lösungsmomente für das Zustandekommen dieser beiden Organe ver- 
antwortlich zu machen. 

Als Sexualreaktionen ? seien diejenigen verstanden, die in der Ko- 
pulationszone auftreten, also: 


1 Gekrönte Preisschrift der Hohen Philosophischen Fakultät der Universität 


2 „Sexualreaktion‘ sei fernerhin mit „S.R.‘‘ abgekürzt. 
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1. Bildung von Zygophoren, 

2. deren zygotropisches Verhalten, 

3. das Fehlen einer ausgesprochenen Lichtreizbarkeit und 

4. lokale, über das Normale hinausgehende Karotinbildung !. 

Als Ziel sei die künstliche Auslösung von S.R. an rein vegetativ 
wachsenden Myzelien diözischer Mucorineen vermittels dazu geeigneter 
Stoffe anzustreben. 

2. Literaturübersicht. 

Daß S.R. gerade mittels geeigneter Stoffe ausgelöst werden sollen, 
hat seine Begründung im derzeitigen Stand der Kenntnis der Kopulations- 
mechanik diözischer Mucorineen. 

BLAKESLEE (1904a) entdeckte die Diözie gewisser Mucorineen und fand auch 
(1904b), daß “the directive influence must lie outside the substratum and in the 
hyphae affected” (1904b, S. 268), was er aus der Kopulation zweier Myzelien von 
Rhizopus erschloß, die auf freihängenden Substraten erwachsen waren. Die 
Kopulation erfolgte in der Luft. 

BurcGerr (1924) widmete der Sexualität und dem Parasitismus bei Mucorineen 
ein Werk, das eine Fülle von Material enthält. So unter anderem auch, daß S.R. 
eintreten, wenn wachsende Myzelteile von (+)- und (—)-Geschlecht durch eine 
Celloidinmembran getrennt werden. Die Ursache für die formgestaltende und 
stoffwechsel ti de Wirkung, die an beiden Geschlechtern erfolgt, kann also 
nur stofflicher Natur sein. 

Die allgemeine Verbreitung von S.R. zwischen verschiedenen Geschlechtern 
verschiedener Arten spricht dafür, daß die wirksamen „Sexualstoffe‘‘ allgemein 
verbreitet, oder doch einander sehr ähnlich sein müssen. Die Frage, ob die Über- 
tragung dieser Stoffe von einem Myzel auf das andere (,,Tele‘‘morphose) durch das 
Substrat als Diffusionsmedium erfolgt, oder ob auch die Luft an diesem Vorgange 
beteiligt ist, läßt BURGEFF offen. 

Bis heute fehlt es nicht an Versuchen, dieses telemorphotisch wirkende Prinzip 
zu isolieren. 

VERKAIK (1930) bediente sich zur Isolierung der in Frage stehenden Stoffe 
eines Celloidinmembranverfahrens, ähnlich dem Burserrschen. Den Test stellte 
eine (+)-Kultur des Mucor mucedo BREFELD (BurGErrscher Stamm) dar, welche 
nach Auflegung der mit Sexualstoffen beladenen Membran Zygophoren bildete. 
An (—)-Kulturen gelang diese S.R. nie. 

Die Versuchsanordnung erweckt durchaus den Eindruck der Tauglichkeit, 
doch erscheint mir das Ergebnis nicht gesichert, da das betreffende Myzel auch 
ohne stoffliche Reizung Zygophoren entwickelt (vgl. S. 361). 

RonsporF (1931) suchte auf analytischem Wege und nach Gesichtspunkten 
der Ernährungsphysiologie der Frage des Wesens der Sexualstoffe näherzukommen. 
Eine endgültige Lösung des Problems war ihr aber nicht beschieden. 

Fassen wir kurz zusammen, was über die Mechanik der Kopulation 
bei diözischen Mucorineen bekannt ist: 

BLAKESLEE (1904b): Rhizopus-Myzelien frei aufgehängt, kopulieren 
auch in der Luft. 

Bureerr (1924, S.21f): Die Sexualinduktion erfolgt durch eine 
Celloidinmembran, ist also an diffundierende Stoffe gebunden. Die S.R. 


1 Nach R. Scumipt (1925) 8.536 ist das Aufhören des Wachstums beider Myzelien 
(Hemmungsraum) nicht als S.R. zu deuten. 














360 Franz Köhler: 
ist in diesem speziellen Falle gegeben durch abnorm hohe Karotinbildung 
und verknäuelte Sexualhyphen. 

Die Entstehung der Zygophoren, die Telemorphose, ist also durch 
die vegetativen Hyphen des Untermyzels ausgelöst. Der Zygotropismus 
erst von den Sexualhyphen der anderen Seite bedingt (Mucor mucedo). 

RonsporF (1931): Abgetötete (60°C) Myzelien wirken nicht auf das 
andere Geschlecht. 

Gewaschene Myzelien liefern einen biologisch unwirksamen Preßsaft. 
Zwischen solchen von (+)- und (—)-Myzelien besteht kein Unterschied 
im py. Sie reagieren auch nicht miteinander. 

Das Maximum der Zygotenbildung liegt bei 22° C. 

Destillate, je von (+)- und (—)-Kulturen riechen nach ranzigem 

Vogelfett und reduzieren K MnO,- Lésung. Sie sind biologisch unwirksam. 

Histamin wirkt in ganz geringen Konzentrationen stark anregend 
auf die Zygotenbildung (Objekt: Phycomyces Blakesleeanus). 

Damit ist die Frage nach den ernährungsphysiologischen Bedingungen, 
die zum Zustandekommen einer Reaktion überhaupt nötig sind, an- 
geschnitten (SCHOPFER 1928 und Ronsporr 1931). Soviel kann als 


sicher gelten, daß ein bestimmtes Verhältnis Sticker biedüng nd 
außerdem eine Mindestgabe an Vitaminen nötig ist (SCHOPFER 1928 und 
1931), da ja die Mucorazeen mit größter Wahrscheinlichkeit bezüglich 
der Vitamine heterotroph sind. Die ernährungsphysiologischen _Be- 
dingungen zur Kopulation sind den „erlaubenden Prinzipien“ zuzu- 
rechnen und sind bei Verwendung von Malzextrakt-Agar (M.A.) im 
großen und ganzen als konstant zu bezeichnen. Sie stehen hier nicht 
zur Erörterung. 


3. Allgemeine Methodik. 

Die Frage, durch stoffliche Einwirkungen auf Mucorineenmyzelien 
Sexualreaktionen auszulösen, erscheint für eine Lösung reif. Der Weg 
hierzu kann einmal darin gesehen werden, Myzelien mit Stoffen zu 
behandeln, von denen man eine Reaktion erwartet. Dieses empirische 
Verfahren hat nach Wahrscheinlichkeitsüberlegungen wenig Aussicht 
auf Erfolg. — 

Mir erschien es aussichtsreicher, an schon Bekanntes anzukniipfen. 
und zwar versprach ich mir vom Studium der Variabilitat und des Erb- 
ganges der Spontanzygophorenbildung, sowie von einer Analyse der 
Kopulationsvorgänge, unter Zugrundelegung des BurGErFFschen Effektes 
(vgl. S. 359) am meisten. 

Die Kenntnis der Variabilität der Zygophorenbildung ist auf alle 
Fälle vorauszusetzen, weil ja die biologische Auswertung von Sexualstoff- 
präparaten an der Zygophorenauslösung vorgenommen wird (VERKAIK, 
vgl. S. 359). Die Ergebnisse sind auf alle Fälle geeignet, die endgültige 
Lösung des gesteckten Zieles vorzubereiten. Andererseits ist die Spontan- 
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zygophorenbildung als eine Art von S.R. (eine „autosexuelle‘“ Reaktion) 
aufzufassen. Es erschien mir möglich, durch ihre Untersuchung auch 
dem Kern der Frage näherzukommen. 

Der zweite Weg, durch eine Analyse des Kopulationsmechanismus 
weiterzukommen, ist schon durch die BuRGEFFsche Versuchsanstellung 
beschritten. Wenn es gelingt, diejenigen Stoffe zu isolieren, die im 
Originalversuch durch die Membran hindurch wirken, dann kann man 
S.R. im beliebigen Ausmaß an einzelnen Myzelien auslösen. 

Zu meinen Studien verwendete ich ausschließlich Mucor mucedo 
BREFELD-Baarn (BURGEFFsche Stämme) und Myzelien aus deren ge- 
schlechtlicher Nachkommenschaft, die von meinen genetischen Unter- 
suchungen stammten. Diese Einseitigkeit im Material glaubte ich damit 
rechtfertigen zu können, daß die in Frage stehenden Stoffe bei diözischen 
Mucorineen allgemein verbreitet zu sein scheinen (BURGEFF, 1924). 


Ausführung. 
A. Spontanzygophorenbildung bei Mucor mucedo. 
I. Variabilität. 

Mit der spontan erfolgenden Zygophorenbildung bei Mucor mucedo 
beschäftige ich mich schon seit 1930. Da indessen diese Arbeiten noch 
nicht veröffentlicht sind, ist es nötig, kurz den Inhalt anzugeben. Die 
Veranlassung zu den Arbeiten gaben Versuche BURGEFFs, welche die 
Übertragungsmöglichkeit des Sexualstoffes durch die Luft als ver- 
mittelndes Medium klarstellen sollten. Der Test bestand in der Auslösung 
von Zygophoren an einer (+)-Kultur. Es stellte sich bald heraus, daß 
auch die Blindversuche mit feuchter Luft diesen Erfolg zeitigten. Die 
Zygophorenbildung mußte-also innere Ursachen haben, und es lag nahe, 
anzunehmen, daß sich der Kernbestand dieses Myzels aus (+)- und (—)- 
Kernen zusammensetzt (Sexuelle Heterokaryose, vgl. BuRGEFF 1930, 
S. 590). Dann mußte es aber möglich sein, ein neutrales Myzel aus- 
zulesen, wenn die Auslese nach Trägerkürze getätigt wurde. 

Im Laufe meiner ersten Untersuchungen konnte ich die Möglichkeit 
einer solchen Auslese bestätigen; die ausgelesenen Stämme waren aber 
offensichtlich geschlechtlich homokaryotisch und als ausgelesene Muta- 
tionen anzusehen. Durch fortgesetztes Regenerierenlassen von Zygo- 
phoren durch 46 Kulturserien erhielt ich allerdings aus einem (-+-)-Myzel 
ein solches, das im Dunkeln ausschließlich Zygophoren als Luftmyzel 
bildete (Laniger). Diese wurden im Licht zu Nebensporangien ! um- 
gestimmt, eine deutliche Bestätigung, daß die Zygophoren Geschlechts- 
organe (homologe Organe) sind. Die optimalen Bedingungen für die 

1 BURGEFF (1924, S.24). Nebensporangien (=Zwergsporangien) als allgemeinerer 


Ausdruck, auf Anregung des Herrn Prof. Burcirr hin, da Nebensporangien nicht 
notwendigerweise Zwerge sein müssen. 











862 Franz Kohler: 


Zygophorenbildung waren gegeben in der Dunkelkultur und auf Nähr- 
béden von alkalischer Reaktion. 

Der mit fortschreitender Auslese zunehmenden Zahl von Zygophoren 
ging eine immer stärker werdende, von Karotin herrührende Gelbfärbung, 
des Substratmyzels parallel. Drei von den vier auf S. 359 gekennzeich- 
neten S.R. sind an diesem Myzel verwirklicht, so daß die Bezeichnung 
„autosexuelle‘“ Zygophorenbildung gerechtfertigt erschien. Der erhaltene 
Organismus stellte jedenfalls kein neutrales M yzel! dar, denn das Kopula- 
tionsausmaß war normal zu nennen. 

Die der 1. Arbeit zugrunde gelegte Hypothese bestand wahrscheinlich 
nicht zu Recht, vielmehr ist das Merkmal der spontanen Zygophoren- 
bildung als eine innerhalb der „Gesundheitsbreite‘‘ liegende Variation 
von Mucor mucedo anzusehen. 


II. Die Vererbung der Spontanzygophorenbildung. 
1. Allgemeines über den Erbgang eines Merkmales. 


Nach dieser Erkenntnis schien es wissenswert, ob dieses Variantenmerkmal 
erblich ist, und wie es sich im Erbgang verhält. Um den Beweis anzutreten, war 
es nötig, ganz allgemein den Erbgang eines Merkmales bei Mucor mucedo zu kennen. 

Die Kreuzung eines normalen Myzels mit dem einer Variante lieferte Zygo- 
sporen, deren Keimsporangien jeweils Ursporen enthielten, die einerlei Geschlechts 
(BLAKESLEE, 1906) und einerlei Merkmalskombination waren. Danach waren zur 
Analyse einer Tetrade mindestens vier Keimungen nötig. 


2. Die „geschlechtliche Reife“. 

BLAKESLEE (1904b und 1906) untersuchte als erster Urspormyzelien 
auf ihr geschlechtliches Verhalten Teststämmen gegenüber und kam zu 
dem Ergebnis, daß unmittelbar nach der Keimung nicht etwa das zu 
erwartende Verhältnis von 50% (+) : 50% (—) verwirklicht war, sondern 
daß ein großer Teil der Myzelien sich inaktiv verhielt. Dasselbe berichtet 
Bu®serr (1915) von Keimmyzelien des Phycomyces Blakesleeanus Bur- 
GEFF. Die volle Entfaltung der Kopulationsfähigkeit tritt indessen nach 
einigen Wochen bzw. Monaten auf. 

Diesen Befünd kann ich an über einem halben Tausend Keimungen 
bestätigen. Die (—)-Myzelien waren schon nach wenigen Tagen imstande 
zu kopulieren, während die vom (+)-Geschlecht vielfach diese Fähigkeit 
im Sommer in Wochen, im Winter in Monaten noch nicht erreicht hatten. 
Die denkbare Wirkung sommerlicher U.V.-Strahlung konnte ich durch 
mehrmaliges, erfolgreiches Bestrahlen der Myzelien mit der Quarzlampe 
wahrscheinlich machen. Der Eintritt der geschlechtlichen Reife, wie ich 
den Zustand der Kopulationsfähigkeit bezeichnete, ließ sich jedenfalls 
nicht durch alkalische Substrate, Hefe- und Vitaminpraparate erreichen. 


1 Neutrale = homothallische Myzelien. Unter inaktiven seien solche verstanden, 
deren geschlechtliche Eigenschaften noch nicht entfaltet sind. 
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Der Eintritt der geschlechtlichen Reife war yegelmaBig mit ge- 
steigerter Karotinbildung im Substratmyzel verknüpft. Letztere Eigen- 
schaft ging den Urspormyzelien gänzlich ab. Ähnlich verhielt es sich 
mit der Zygophorenbildung der (-+)-Keimmyzelien. Während in den 
Aussaatplatten der Ursporen sich nie eine Zygophore finden ließ, nahmen 
nach Bestrahlungen diese an Zahl immer mehr zu, bei gleichzeitiger 
Zunahme der gelben Myzelfarbe (Dunkelkultur). Bei den (+)-Keimungen 
tritt also die Kopulationsfähigkeit zusammen mit der Zygophoren- und 
der Karotinbildung auf. Diese Trias scheint bei den (—)-Myzelien nicht 
in der gleichen Form zu bestehen. Die inaktiven (—)-Stämme wurden 
auf dieselbe Weise wie die (+)-Myzelien behandelt. Die geschlechtliche 
Reife setzte im Falle von Inaktivität schon nach einigen Bestrahlungen 
ein, ohne daß eine sichtbare Gelbfärbung des Myzels eingetreten wäre. 
Die Bestrahlung der (—)-Stämme, die etwas längere Zeit als die der 
(+)-Myzelien vorgenommen wurde, lieferte von 40 Kulturen zwei, die 
schwach dotterfarbenes Myzel und hie und da einige Zygophoren zeigten, 
die in vielen Fällen sternhaarartig auf einem Füßchen standen. 

Ich muß gestehen, daß ich versucht war, die verschiedene Reaktions- 
weise als sekundäres Geschlechtsmerkmal anzusehen. Die zwei Fälle von 
(—)-Stämmen mit Zygophoren- und Karotinbildung wären dann als 
Zwitter anzusprechen, denn diese zeigen auch jene Erscheinung (Phy- 
comyces Blakesleeanus, vgl. BuRGEFF 1915). 

Wenn dieses sekundäre Geschlechtsmerkmal tatsächlich bestehen 
würde, dann müßten alle (+)-Myzelien, aus den verschiedensten Kreu- 
zungen, nach- Bestrahlung Zygophoren bilden, selbst wenn die bei der 
Kreuzung zur Verwendung gekommenen Haplomyzelien diese Eigen- 
schaft nicht aufwiesen. Der Versuch bestätigt dies. Die Fähigkeit, 
Zygophoren zu bilden, ist mindestens allen (+)-Myzelien eigen, soweit 
sie keine sterilen Mutationen darstellen. 


3. Die Kontrollanalysen !. 


Bei Bestrahlung mit U.V.-Licht reagieren also Keimmyzelien ge- 
schlechtsspezifisch. Um die Frage zu klären, ob die beiden spontan 
Zygophoren bildenden (—)-Stämme (vgl.oben) eine Abnormität dar- 
stellten, kreuzte ich sie mit einem (+)-Myzel. Die Analyse der Nach- 
kommenschaft müßte bei geschlechtsgebundenem Erbgang des Merkmals 
der Spontanzygophorenbildung andere Ergebnisse liefern, als bei einer 
möglichen Bivalenz. bezüglich der Heterochromosomen oder einer ge- 
schlechtlichen Heterokaryose der zwei abweichenden Myzelien. 

Die Kreuzung der beiden (—)-Stämme, [T0T] und [102], führte ich mit 
einer reinen Linie aus, dem Stamm [35] +. Dessen Homokaryose steht 
durch Erbanalyse unter Beweis. Er bildete keine Zygophoren und kein 
Karotin, auch nicht im Dunkeln. 


1 Die folgenden Untersuchungen sind neu, deshalb ausführlicher angeführt. 














364 Franz Köhler: 
Von den beiden Kreuzungen konnte ich die von [35] (+) mal [101] (—) 
mit 70 Keimungen analysieren. Bei einem angenommenen Geschlechts- 
verhältnis von 50% (+):50% (—) wäre die zu erwartende Streuung 
bei Analyse von 70 Keimungen : à = + V- +6,0%. Die tat- 
sächlich beobachtete Abweichung beträgt: 46,4% (+):53,6% (—), 
also: 50,0—46,4 = 3,6%. Die beobachtete Abweichung liegt also inner- 
halb der zu erwarteten Fehlergrenze, mithin kann ein gegebenes Ge- 
schlechtsverhältnis von 50% (+):50% (—) angenommen werden. Alle 
(+)-Myzelien wiesen nach Bestrahlung Zygophoren und Karotin auf. 
Die (—)-Myzelien lieferten wiederum nur drei, die sich so verhielten. 
Weitere Bestrahlungen veranlaßten allerdings langsam mehr und mehr 
(—)-Stämme zur Karotin- bzw. zur Zygophorenbildung. Als die Be- 
strahlungsserienzahl das Doppelte derjenigen der (+)-Myzelien erreichte, 
konnte an allen (—)-Myzelien diese Eigenschaft festgestellt werden. 
Die Nachuntersuchung einer Anzahl von (—)-Kulturen früherer Kei- 
mungen, darunter einer Reihe von Varianten, ergab die bemerkenswerte 
Tatsache, daß auch alle (—)-Myzelien zur Zygophorenbildung, bzw. zur 
Karotinspeicherung veranlaßt werden können. Es ist im Vergleich zu dem 
(+)-Geschlecht eine längere Behandlung mit U.V.-Licht nötig. 

Jetzt können wir das Eintreten der Erscheinungen geschlechtlicher 
Reife bei Keimmyzelien von Mucor mucedo folgendermaßen zusammen- 
stellen (bestrahlte Dunkelkulturen): 

Sporen eines Keimsporangiums. 
(+) Urspormyzelien (—) 
Farbloses Myzel, inaktiv, Nebensporan- ¥ Farbloses Myzel, in vielen Fallen kopu- 
gien, deren Anlagen sich von Anfang | lationsfähig, wenn auch nur schwach, 
an pototropisch verhalten und nicht | Nebensporangien, deren Anlagen sich 


die Zygophorenform aufweisen. von Anfang an phototropisch verhalten 
und nicht die Zygophorenform aufweisen. 


Auftreten von Karotin. X 

Men Zygophoren, die erst nach Be- 
lichten Nebensporangien bilden. 

Auftreten von Karotin, danach Zygo- 


phoren, die erst nach Belichtung zu 
| Nebensporangien werden. 


Wie ersichtlich, entfalten sich die verschiedenen Eigenschaften, welche 
die geschlechtliche Reife ausmachen, bei (+) und (—) im Laufe der 
Bestrahlungen weder gleichsinnig noch gleichzeitig. Ich bin geneigt mit 
der nötigen Vorsicht, hier das Vorliegen von quantitativen Geschlechts- 
unterschieden anzunehmen. 

Wie man sich den Aktivierungsvorgang der Keimmyzelien vor- 
zustellen hat, konnte ich nicht entscheiden. Bekanntlich wird das 
Cholesterin durch U.V.-Licht zum D-Vitamin. Das im Handel erhältliche 
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D- Vitaminpraparat „Vigantol“ I. G. (1 ccm = 0,3 mg krist. D-Vitamin) 
schien mir ohne Einfluß. Kulturversuche auf bestrahlten Substraten, 
ohne Bestrahlung des Myzels ergaben keine klaren Ergebnisse. 

Für die Prüfung von Sexualstoffpräparaten auf biologische Wirksamkeit 
ist die Tatsache von ungeheurer Tragweite, daß (+)- und (—)-Myzelien 
im Zustande der geschlechtlichen Reife fähig sind, spontan Zygophoren zu 
entwickeln. Dasselbe gilt für die Karotinbildung. 

Zusammenfassend läßt sich sagen: Der Habitus von Myzelien, die 
mit U.V.-Licht bestrahlt und im Dunkeln kultiviert sind, ähnelt dem 
von Myzelien in der Kopulationszone. Von den vier auf S. 359 auf- 
gestellten Kriterien einer S.R. sind an diesen Myzelien drei verwirklicht. 
Ein grundsätzlicher Unterschied zwischen (+)- und (—)-Myzelien besteht 
nicht. Zu den drei Kriterien, die für eine S.R. sprechen, kommt noch 
die Tatsache, daß die optimalen Bedingungen der Zygosporenbildung 
mit denjenigen der Zygophorenbildung zusammenfallen. So gewährleistet 
die Dunkelkultur ein viel größeres Ausmaß der Kopulation als die Licht- 
kultur, wovon man Gebrauch macht, wenn man möglichst viele Zygo- 
sporen ernten will (BuRGEFF 1924, s. Anm.). Ich glaube dies damit 
erklären zu können, daß der Lichtreiz zur Sporulation unter den Be- 
dingungen der Dunkelkultur auf ein Minimum beschränkt ist und die 
Stoffinvestierung sich in höherem Maße auf die geschlechtliche Fort- 
pflanzung verdichten kann. 

Ferner sind U.V.-Bestrahlungen von Myzelien vor der Kopulation 
als im höchsten Maße kopulationsfördernd zu bezeichnen, z. B. gelang 
es mir, Mucor mucilagineus zur Kopulation zu veranlassen ; diese ist nur 
einmal zur Beobachtung gekommen (BURGEFF) !. 

Das zu einer vollständigen S.R. fehlende 4. Kriterium, die zygo- 
tropische Reaktionsweise der Zygophoren, ist vielleicht in ihrer schrau- 
bigen Verkrümmung zu sehen (VERKAIK, 1930). 


B. Versuch einer Analyse des Kopulationsmechanismus bei 
Mucor mucedo. 
I. Versuche orientierender Art. 

1. Membranversuche. 

Da auf dem Wege des Studiums der Zygophorenbildung keine Lésung 
der Frage eines formativ wirkenden Stoffes zu erwarten war, versuchte 
ich, von einer anderen Seite aus das Problem ansugreifen. Der Weg 
schien mir dadurch gegeben, daß ich auf den Erkenntnissen BURGEFFs 
(1924) im allgemeinen und dem Celloidinmembranversuch im speziellen 

1 Die Kulturen verdanke ich dem liebenswürdigen Entgegenkommen des Herrn 
Prof. BURGEFF, ebenso die mündliche Mitteilung (meines Wissens unveröffentlicht) 
bezüglich der Kopulation. Die beiden Geschlechter wurden durch R i 
der Suspensoren von gefundenen Zygoten gewonnen. Die Myzelien iheten 
unmittelbar nach der Isolierung nur ein einziges Mal aber spärlich. Heute machen 
sie mir den Eindruck, als ob sie komplex heterokakyotisch seien. 
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weiterbaute. Der Gegenstand der Untersuchungen war in jedem Falle 
Mucor mucedo in Gestalt reiner Linien. Es waren die Stämme, die ich 
unter den Bezeichnungen [85] (+) und M2 (—) in Kultur habe. Sie wach- 
sen gleich rasch und geben dabei theoretisch als Zygotenlinie eine Gerade. 


Da die Celloidinmembranen sich selbst mit größter Sorgfalt nicht in gleicher 
Dicke herstellen ließen (Mikrometerschraube!), suchte ich nach einem anderen 
Material und fand dies im Cellophan Kalle (Nr. 300 und zu Spezialzwecken Nr. 600)!. 
Da Mucor nicht imstande ist, Zellulose abzubauen, wurden die Membranen nicht 
durchwachsen. Sie sind immer von gleicher Dicke und billiger im Gebrauch. 


Der Membranversuch nach BuRGErF liefert nur eine Reaktion an 
den Rändern des aufgelegten Agarblockes, wobei die Stelle, auf welcher 
er lag, vollkommen reaktionslos bleibt (vgl. Burcerr 1924, Taf. 1), 
trotzdem die Myzelien mehr oder weniger diesen Raum durchwachsen. 
Es scheint also, daß zum Eintritt einer S.R. Luft, bzw. Sauerstoff nötig 
ist. Dies konnte ieh auf mehrfache Art beweisen (vgl. auch die Arbeiten 
von KLEBs). 

1. Ich stellte eine Reihe von Mischsaaten ?, aus (+)- und (—)-Sporen 
auf M.A.-Platten, her. Nachdem die Keimmyzelien etwa 1 mm @ erreicht 
hatten®, legte ich möglichst blasenfrei eine sterile Membran auf. Die 
Membranen der einen Serie bedeckte ich mit mittelgrobem Sand, die 
andere mit erkaltetem ausgegossenem Leitungswasseragar. Die Serie 
mit Sand zeigte nach & Tagen auf der ganzen Fläche unter der Membran 
eine geradezu ungeheuer zu nennende Karotinreaktion, während die mit 
Agar abgedeckte Serie nur an den Rändern des aufgelegten Agars eine 
S.R. aufwies. 

2. Wenn dieser Versuch es nur wahrscheinlich machte, daß Sauerstoff 
zum Zustandekommen einer S.R. nötig ist, so machte es ein anderer 
noch mehr. Eine Serie von M.A.-Platten, in die (+) und (—) einander 
gegenüber geimpft waren, übergoß ich in den verschiedensten Ko- 
pulationsstadien mit Paraffinöl*. Das Ergebnis war so, wie es der 
1. Versuch erwarten ließ. Es wurden nach dem Paraffinabschluß keine 
Zygophoren mehr angelegt, es fanden keine Kopulationsversuche mehr 
statt, alle Stadien der Zygosporenbildung blieben stecken, und es wurde 
kein Karotin mehr gebildet. Das vegetative Wachstum, gemessen am 
radialen Zuwachs, zeigte starke Hemmungen. 

Zum Zustandekommen einer S.R. ist also Gegenwart von Luft ( Sauer- 
stoff) nötig. Die intramolekulare Atmung kann den zur S.R. nötigen 
Energiebedarf nicht decken. 

1 Das Einmachcellophan- liefert die Salicylsäurereaktion (mit FeCl,), die 
allerdings nach der Sterilisierung mit 1%iger H,O,-Lésung verschwand. Bald ging 
ich von der „Antisepsis‘‘ zur „Asepsis‘‘ über, d. h. ich sterilisierte die Membranen 
im Autoklaven, wozu ich nur unlackiertes, salicylsäurefreies Cellophan Nr. 300 
verwenden konnte. 

2 Vgl. Abb. 4. 

3 Beim Auflegen der Membran unmittelbar auf die Sporenaussaat infiziert man 
leicht seinen Vorrat an sterilen Membranen. 4 D.A.B. 6. 
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3. Dasselbe läßt sich auch durch die Unterwasserkultur zeigen. Es 
ist eine bekannte Tatsache, daß Mischaussaaten in Flüssigkeiten keine 
S.R. liefern, wenn man dafür sorgt, daß sich keine oberflächliche Myzel- 
haut bilden kann. Indessen ist dieses Ergebnis nicht eindeutig auf die 
Rechnung einer Wirkung fehlenden Sauerstoffes zu setzen, sondern ist 
wahrscheinlich vielmehr dadurch bedingt, daß die wirksamen Stoffe 
in Flüssigkeitskulturen nicht nur der Diffusion, sondern auch der Kon- 
vektion unterliegen, so daß die # 

Konzentration der Reizschwelle ( T (m 
nicht erreicht wird. 

Aus obigem Ergebnis heraus’ D ZI ZI 
sind einige Abwandlungen der Abb.1. Membranversuch mit senkrecht in die 
Membrananordnung denkbar. ee AL nr 

4. In dick ausgegossene M.A.- Agarblöcke statt (vgl. BURGEFF 1924, Tafel 1). 
Platten impfte ich im Abstande 
9 cm (+)- und (—)-Myzelien. Nach dem Auskeimen legte ich kreisförmige 
sterile Membranen auf. Quer zu der zu erwartenden Zygotenlinie legte 
ich auf die Membranen einen Streifen M.A. Der vorherzusehende Erfolg 
trat ein. Während unter dem Agarstreifen keine S.R. auftrat, bildete 
sich an den übrigen Stellen des zu erwartenden Reaktionsraumes ein 
mächtig dicker Wulst von verfilzten Sexualhyphen, die mit vielen 
einzelnen intensiv roten Öltröpfchen gefüllt waren. Die Farbe des Wulstes 
war leuchtend dotterfarben. Die Membran läßt also so viel Sauerstoff 
durch, wie zum Zustandekommen der S.R. benötigt wird, während dies 
die M.A.-Deckplatte nicht vermag. 

5. In einer Serie von M.A.-Platten teilte ich mit einem sterilen Messer 
das Substrat in zwei gleiche Teile, nahm den einen Teil heraus, legte 
eine sterile, halbkreisfôrmige Cellophanmembran ein, deckte sie mit der 
ausgehobenen Hälfte des Agars zu und zwar so, daß sie längs der Schnitt- 
stelle etwa 1 cm herausschaute. Dann beimpfte ich die Platten so, daß 
die Schnittstelle mit der zu erwartenden Zygotenlinie zusammenfiel. 
Der Erfolg war beiderseitige ungeheure Karotinbildung und intensive 
Kopulationsversuche von gelben Zygophoren mit der Membran (Versuchs- 
anordnung vgl. Abb. 1). 

6. Die Vermutung, daß bei der Auslösung eine Reizung stofflicher 
Art bestehe, ist nicht die einzig denkbare. Man könnte sich gut vor- 
stellen, daß der BuURGEFF-Effekt auch durch Strahlung irgendwelcher, 
etwa mitogenetischer Art hervorgerufen werden könnte. Um dies zu 
klären, machte ich Versuche mit Glas- und Quarzdeckgläsern, sowie mit 
Glimmerstückchen in der BuRGEFFschen Membrananordnung, allerdings 
ohne jeden Erfolg. 

7. Ob bei dem Zustandekommen einer S.R. die beiden reagierenden 
Myzelien jedes einen spezifischen Stoff, bzw. die beiden verschiedene 
Stoffe liefern, die sich miteinander zu dem wirksamen Prinzip verbinden, 
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oder kombinieren, versuchte ich durch Verwendung semipermeabler 
Membranen (Cellophan mit Ferrocyankupfer) zu klären. Die Versuche 


schlugen wegen der Giftigkeit des Cu” für Pilze fehl. 


2. Schlitzversuche. 

Die Möglichkeit einer Induktion der S.R. durch die Luft ließ BuncErr 
offen (BuRGErr 1924, S.19 u.a.). Seine ausgedehnten Versuche 
scheiterten an einem geeigneten Testorganismus (Burserr 1930, S. 590). 
Dies suchte ich zu klären. 

1. Wenn die Induktion einer S.R. durch die Luft möglich ist, dann 
müßte sie auftreten, wenn man zwei Substratausstiche, jeden mit einem 
Geschlecht beimpft, einander nähert. 

Ich verfuhr so, daß ich mit einer sterilen Vorrichtung, die ich mir 
aus zwei Rasierklingen zusammenstellte, einen 1,5 mm breiten Streifen 
M.A. aus einer Platte herausschnitt und den 
so entstandenen Schlitz an dem einen Ende, 
dicht neben der Schlitzkante mit den beiden 
Geschlechtern beimpfte, so daß die eine Seite 
des Schlitzes vom (+)-, die andere vom (—)- 
Geschlecht bewachsen wurde (vgl. Abb. 2). 
Die zu erwartende Zygotenlinie fällt mit dem 
Schlitz zusammen. Das Nebeneinanderher- 
wachsen der beiden Geschlechter müßte er- 
warten lassen, daß maximale S.R. stattfindet 
Abb. 2. Schema eines Schlitz- (BURGEFF 1924, S. 77). 

u Fe IE pneus von Das Ergebnis war nicht immer eindeutig, 
: wohl weil der Schalenbodennoch feucht war. 
Um Genaueres aussagen zu können, zerteilte ich den Agar einer Schale 
in zwei gleiche Teile und gab diese in eine etwas größere Schale, in 
der ich sie bis zu dem gewünschten Abstand zusammenschob. Nach dem 
Beimpfen konnte ich tatsächlich ein Ausbleiben der Zygophorenbildung 
feststellen. Allerdings genügte schon das schräge Hinüberwachsen einer 
Hyphe auf dem Schalenboden, um auf beiden Seiten eine deutliche S.R. 
auszulösen. Dasselbe ließ sich in verstärktem Maße durch Ausfüllen des 
Schlitzes mit Leitungswasseragar oder sterilem Sand erzielen. 

2. Um den Schalenboden ganz auszuschalten, setzte ich auf zwei 
abgeplattete Glasstäbe zwei Agarklötze, spannte sie unter Benützung 
einer feuchten Kammer in einen Mikromanipulator und näherte sie nach 
Beimpfen mit den beiden Geschlechtern auf 1,5 mm. Es trat in keinem 

Versuch eine S.R. ein. 

Als schönen Beweis habe ich die Entstehung von Nebensporangien 
an den Klotzkanten, deren Auftreten das Fehlen ‘einer Sexualinduktion 
kennzeichnet (BuRGEFF 1924, S. 24), angesehen. Allerdings, wenn sich 
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vegetative Hyphen, die man ja als solche erkennen kann 1, in der Luft 
berührten, erfolgte sie deutlich. 

Der Übertragungsmechanismus des wirksamen Prinzips ist also die 
Diffusion durch das Substrat und nicht die durch die Luft; es ist sicher im 
Substrat gelöst. 

3. Um die Löslichkeit des fraglichen Körpers in Fetten festzustellen, 
füllte ich in 2 mm breite Schlitze Paraffinöl und andere fette Öle, mit 
dem Erfolg, daß bei Verwendung von Paraffinum liquidum D.A.B. 6 
im allgemeinen keine S.R. einsetzte, doch fand ich vereinzelt vergrößerte 
und dick angeschwollene, keulige Zygophoren, deren Entstehung in jedem 
Falle darauf zurückgeführt werden konnte, daß das Substratmyzel, das 
in diesen Kulturen etwas in das Paraffin 
hineinwächst, an diesen Stellen gegenseitig 
verfilzt war oder sich doch berührte. 

Nach dieser Erkenntnis erschien mir die 
Versuchsanordnung BuRGErFs (1930, 8.589) 
am besten geeignet, die Möglichkeit einer 
Sexualinduktion durch die Luft klarzustel- 
len. Ich verdanke es dem liebenswürdigen 



























Abb.3. Versuchsanordnung zu den Durchlüftungsv 'h (nach BURGEFF, etwas 

modifiziert). @ Gasometer, WL Wasserleitungsanschlu8, U Überlaufrohr, das auto- 

matischen Betrieb gewährleistet, BZ Blasenzähler, W steriles Wattefilter, R Kulturröhre 
und P Testplatte mit Kultur. 





Entgegenkommen meines Lehrers, des Herrn Prof. BurgErr, daß ich 
die Originalapparatur zu diesem Zwecke verwenden durfte (vgl. Abb. 3). 

Wenn es eine Telemorphose durch die Luft als Medium gibt, dann 
müßte Luft, die eine (+)-Kultur im Zustande der geschlechtlichen Reife 
überstrichen hatte, an einer (—)-Kultur zygophorenauslösend, zygo- 
tropisch anreizend und karotinbildend wirken ?. Dies konnte ich nicht 
finden. Ebensowenig die Auslösung irgendeiner S.R. bei umgekehrter 


1 Am Myzel “~s Mucor mucedo lassen sich dreierlei organographisch definierte 
Formen von Luf“hyphen unterscheiden: 1. Die Hauptsporangien, 2. die Neben- 
sporangien, derer Anlagen den Geschlechtsorganen (Zygophoren) entsprechen 
(BURGEFF 1924,‘ 24) und 3. razemös verzweigtes feines L.M., das dem Substrat- 
myzel homolog scin dürfte. 

2 Damals hstte ich nämlich noch nicht die Erkenntnis gewonnen, daß auch 
(—)-Myzelien die Fähigkeit zur spontan erfolgenden Zygophorenbildung haben. 
Normalerweise sind diese nicht, im vollen Zustand der geschlechtlichen Reife, was 
wohl auch verursachen mag, daß die Reduktionspotentiale von (+)- und (—)- 
Myzelien verschieden ausfallen. 








Planta Bd. 23. 24 
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Versuchsanordnung (wenn man von der Spontanzygophorenbildung ab- 
sieht). Den gleichen negativen Befund ergab die gleichzeitige Benützung 
von (+)- und (—)-Myzelien in Parallelschaltung. 


3. Die Adsorptionsmethode. 

Wenn wir die Ergebnisse der vorigen Versuche mit der erforderlichen 
Vorsicht betrachten, so machen sie es sehr wahrscheinlich, daß eine stoff- 
liche Wechselbeziehung besteht. Wenn dies der Fall ist, dann muß es 
allenfalls gelingen, mittels Methoden der Adsorption diese zu stören. 

Da die Adsorption ganz allgemein von den physikalisch chemischen Konstanten 
des Adsorbens sowohl wie des zu adsorbierenden Stoffes abhängt, erschien es mir 
zweckmäßig, das optimale px bezüglich der Kopulationsintensität festzustellen. 
Dies fand ich bei py = 7,5. 

Bei der Beurteilung der Wirksamkeit eines Adsorbens ist es ‚ferner wichtig 
zu wissen, wie dessen wässerige Aufschwemmung reagiert. Das py des Filtrates 
von Aufschwemmungen fand ich in vielen Fällen von 7,0 abweichend, so z. B. 
reagiert das Filtrat von Talcum venale alkalisch. Wenn keinerlei Adsorption 
stattfände, wäre von Talcum zu erwarten, daß es im Vergleich zum Sand kopu- 
lationsfördernd wirkt, da es das py zum Optimum hin verschiebt 1, 

Die Methodik meiner Versuche bestand darin, die oben erwähnten 
(S. 368) M.A.-Platten mit 2 mm breitem Schlitz, in welchen das zu unter- 
suchende Adsorbens eingefüllt wurde, in derselben Weise zu beimpfen 
wie früher. Als Blindversuch dienten Schlitzkulturen, die mit feinem 
Sand ?, bzw. mit Terra silicea, plv. subt. gefüllt waren. Die Adsorbentien 
waren durch Sterilisation bei 160°C im Trockemschrank keimfrei und 
von adsorbierten Gasen + freigemacht. Die Beurteilung des Adsorptions- 
effektes nahm ich nur an solchen Platten vor, bei denen die zu erwartende 
Zygosporenlinie in der gewünschten Weise mit dem gefüllten Schlitz 
zusammenfiel. Die Ergebnisse nach dem Effekt geordnet, sind kurz 
folgende: 

Lößsand Kopulation normal, alle S.R. 
Terra sil. plv. subt. ” ” ”» on 
Bolus alba plv. subt. D.A. 6 


Taleum venale Kopulation abgeschwächt, S.R. 

Cale. carb. pr. puriss. K. stark abgeschw., S.R., Nebensporangien 
Fe(OH), frisch gefällt, Paste K. stärker „, 

Carbo sang. med. Merck K. unterbunden, keine 8. R., nur 'N. Sp. 


Die Adsorption des morphogenetisch wirkenden Prinzips war bei 
Tierkohle vollkommen. Die Hyphen durchwuchsen die Kohle, aber von 
den vier auf S. 359 angeführten Kriterien einer S.R. zeigte sich kein 
einziges. Als Kennzeichen des Fehlens jeglicher S.R. ist das Auswachsen 
von Nebensporangien in und um den Schlitz anzusehen (vgl. BuRGEFF 
1924, S.24). Das andere Extrem sind die Kulturen mit Sandfüllungen, 
die normal viele Zygophoren, normalen Zygotropismus und Karotin- 
gehalt aufwiesen, bei dem üblichen Ausmaß der gebildeten Zygosporen. 


1 Das px der verwendeten M.A.-Böden betrug 5,6. 
2 (jeisenheimer LôBsand. 
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Man könnte einwenden, daß die Kohle deshalb die S.R. unterbinde, 
nicht weil sie das in Frage stehende Prinzip adsorbiere, sondern weil 
sie das Substrat in der nächsten und weiteren Umgegend ihres Maltose- 
gehaltes beraube. Dem ist entgegenzuhalten, 1. daß die Hyphen die 
Kohle nachweisbar durch- und überwuchsen, 2. daß die Sandschlitzkultur 
ja auch keine großen Ernährungsmöglichkeiten bietet, aber doch eine 
normale S.R. liefert. Dasselbe läßt sich auch an Kulturen zeigen, deren 
Schlitzfüllung aus Leitungswasseragar besteht, selbst wenn der Schlitz 
breiter gewählt wird. Die Adsorption geschieht also an basisch rea- 
gierenden Adsorbentien und an Kohle. 

Die Adsorptionsversuche mit der Methode der Schlitzkultur weisen also 
darauf hin, daß die Telemorphose durch einen (oder mehrere) chemisch 
wohldefinierten und durch Adsorption abfangbaren Körper bewirkt wird. 

Eine Strahlung irgendwelcher Art (vgl. S. 367 unter 6.) ließe sich 
durch Adsorbentien nicht in dieser Art beeinflussen. 


II. Versuche zur Isolierung des wirksamen Stoffes. 
1. Isolierungsversuche mittels Kataphorese. 


Ausgehend von einer Arbeit von BuitH (1927) die sich mit Kataphorese 
beschäftigt, erschien es mir möglich, die stoffliche Sexualinduktion zu 
stören, oder gar eine Isolierung des Sexualstoffes vorzunehmen (Versuchs- 
anordnung siehe dort). Die Stromrichtung war längs einer schon be- 
stehenden Zygosporenlinie gewählt. Wenn tatsächlich Kataphorese 
einträte, dann müßte an einer Elektrode beginnend jegliche S.R. unter- 
bleiben. Das Ergebnis war trotz vieler Versuche nicht eindeutig, da nicht 
nur reine Kataphorese, sondern auch Elektrolyse auftrat, wodurch das 
pa an den beiden Elektroden und damit im Substrat verändert wurde. 
Damit war ein asymmetrisches Wachstum gegeben. Kathodenwärts 
hörte bald das Wachstum völlig auf, und die Hyphen nahmen ein opakes 
Aussehen an. Um die Anode entstanden verhältnismäßig reichlich Zygo- 
phoren, was aber gut mit den hierfür optimal zu nennenden Bedingungen 
erklärt werden kann. Außerdem wissen wir aus dem 1. Teil dieser Arbeit, 
daß beide Geschlechter veranlaßt werden können, dies spontan zu tun. 

Einige Versuche machte ich mit den Fließpapierelektroden, um zu 
sehen, ob sie sich etwa mit Sexualstoffen angereichert hätten, doch ohne 
Erfolg. Der Versuch, die Elektrolyseerscheinungen durch Verwendung 
von salzfreien Glukoseböden auszuschalten, scheiterte wie vorauszusehen 
war an dem Nichtzustandekommen ausreichender S.R. Wenn diese nicht 
erfolgt, kann auch der wirksame Körper nicht erwartet werden. 

Ergebnis: Die Kataphoreseversuche sind nicht eindeutig. 


2. Isolierungsversuche mittels Adsorbentien. 


a) Verdrängung durch oberflächenaktive Stoffe. Um möglichst intensive 
Reaktionen zu erzielen, impfte ich randvolle Bakterienschalen (M.A.) 
mit Sporengemischen, legte nach dem Auskeimen Cellophanmembranen 


24* 














872 Franz Köhler: 
auf und bedeckte sie mit steriler Tierkohle (vgl. Abb.4). Unter der 
Membran reagierten die Myzelien ähnlich wie bei den Sandkulturen (vgl. 
S.366 unter 1.), nur etwas weniger intensiv. Die nach 10 Tagen 
anfallende Kohlepaste behandelte ich mit so viel 1%iger Sapotoxinlösung, 
bis die Mischung stark schäumte, filtrierte und gab das Filtrat in Jenaer 
Glasringe, die heiß in den M.A. frischer Platten eingeschmolzen waren. 
Die Platten wurden an der einen Seite mit (+)-, an der anderen mit 
(—)-Myzelien beimpft und ins Dunkle gestellt. 

In den Ringen und in den Diffusionshöfen um dieselben konnte 
keinerlei einwandfreie S.R. nachgewiesen werden. Die möglichen Fehler 
sind viele und nicht leicht zu übersehen. 

b) Freimachung durch SOxHLET-Extraktion. Kohlepaste, wie oben 
erhalten, versuchte ich samt Membranen im SOXHLET mit Azeton bzw. 

A Äther zu extrahieren. Die 
TEE nn REIN = ge # von den organischen Lö- 
SISITIFIFIE SGI sungsmitteln befreiten Ex- 

25 trakte waren ohne jede er- 

Aut. ame ol de séjour kennbare biologische Wir 

Cellophan und À Adsorbens. kung. Die beiden Versuchen 

abfallenden, dottergelben 

Myzelien, die sich bei diesen Membranversuchen leicht vom Substrat 

abziehen lassen, zog ich auf dieselbe Weise aus. Der Azetonextrakt 

enthielt das Karotin. 

Auch mit diesen Präparaten konnte keine S.R. erzielt werden. 


3. Isolierungsversuche aus Preßsäften. 

Die Tatsache, daß sich die unter Membranen kultivierten Myzelien 
leicht vom Substrat abziehen lassen, benützte ich, um die Myzelien, 
samt den um die Hyphen hängenden Substratteilchen (,,Hyphosphare‘‘) 
auszupressen!. Den Saft, den ich mit einer Presse, wie sie zur Be- 
stimmung der Zellsaftkonzentrationen benützt wird, erhielt, befreite ich 
von den darin enthaltenen Mucor-Sporen durch sterile Filtration mit 
einem Schottfilter (G4). Die eine Hälfte des Saftes kochte ich ab. Die 
Prüfung auf Wirksamkeit erfolgte mit Kulturen unter einer Membran, 
auf welche Giasringe mit Adeps lanae anhydr. gekittet waren und in 
die ich die Preßsäfte füllte. Eine S.R. erfolgte in keinem Falle. 



















C. SchluBbetrachtung (Versuch einer Synthese). 

Wenn hier kurz die Ergebnisse kritisch gewiirdigt werden diirfen, so 
läßt sich über die des ersten Teiles der Arbeit die Frage aufwerfen, ob die 
Dunkelkultur, die ja immer zur Methodik einer Erzielung geschlechtlicher 
Reife gehört hat, Ursache oder erlaubendes Prinzip ist, mit anderen 
Worten, ob durch das Fehlen von Licht bei längerer Kultur allmählich 
ein Veröden des Lichtreizmechanismus des gesamten Myzels hervor- 


1 Eine S.R. erfolgte in keinem Falle. 
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gerufen wird, oder ob diese Reaktionsweise schon latent mit in die Dunkel- 
kultur gebracht wurde und nur eine Verstärkung durch Auslese bzw. 
U.V.-Bestrahlung erfuhr. Meine Versuche veranlassen mich, letzteres 
anzunehmen, doch bin ich mir der Kompliziertheit der möglichen Fehler- 
quellen bewußt. 

Das Wesen der Erscheinung der S.R. habe ich mir folgendermaßen 
zurechtgelegt, ohne indessen Allgemeingültiges aufstellen zu wollen. 
Da die sexuell reproduktive Phase vor der asexuell reproduktiven indu- 
zierbar ist (BURGEFF 1924, S. 79), was man aus den Tatsachen erschließen 
kann, daß nur wachsende Hyphenspitzen eine S.R. induzieren können, 
daß keimende Sporen bei Haufenaussaat Nebensporangien (Homologe 
der Geschlechtsorgane) hervorbringen, und daß Zygophoren (Ge- 
schlechtsorgane) vor der Zone der Hauptträgerbildung entstehen, läßt 
sich die asexuell reproduktive Phase zwanglos aus der sexuell reproduk- 
tiven entwickeln. Jede Hyphe durchläuft zuerst die sexuell reproduktive, 
dann die asexuell reproduktive Phase. Eine Umkehrung der Phasenfolge 
scheint ohne neuen Zuwachs nicht möglich zu sein‘. Als auslösendes 
Moment, welches für die Umstimmung in Frage kommt, ist das Licht zu 
betrachten. Die formativen Einwirkungen des Lichtes bestehen darin, daß 
Hauptträgeranlagen entwickelt werden, Zygophoren sich zu Nebensporan- 
gienanlagen verwandeln und daß der Karotingehalt des Substratmyzels 
ein gewisses tiefliegendes Maximum nicht überschreitet, welch letztere 
Erscheinungen das Wesen der asexuell reproduktiven Phase ausmachen. 

Im Zustande der geschlechtlichen Reife unterbleibt dies bei dem 
Fehlen von Licht, d. h. die Myzelien behalten in der Dunkelkultur jene 
Eigenschaften bei, die wir als echte S.R. (vgl. S. 359) kennengelernt haben. 
In der Dunkelkultur bleiben geschlechtsreife Myzelien von Mucor mucedo 
in der sexuell reproduktiven Phase stecken. Das Licht kann diesem Zustande 
in gewissem Alter noch die asexuell reproduktive Phase induzieren. 

Ein schönes Beispiel stellt das Verhalten der Variante Laniger dar 
(vgl. S. 361). 

Übertragen auf die Vorgänge in der Kopulationszone würde das heißen, 
daß die Wirkung desjenigen Stoffes, der durch die Membran zu diffun- 
dieren vermag, lediglich in der Auslöschung oder Unterdrückung der 
Lichtempfindlichkeit beider reagierenden Myzelien besteht, so daß sie 
in der sexuell reproduktiven Phase stehen bleiben, deren Wesen in der 
mangelnden Lichtempfindlichkeit besteht. Mit der Desensibilisierung für 
Lichtreize wäre physiologisch der Zustand gegeben, den wir aus der 
Dunkelkultur kennen, und zu dem nur Myzelien befähigt sind, die sich 
im Zustande der geschlechtlichen Reife befinden. Möglicherweise ist 
dieser desensibilisierende Stoff auch für den Zygotropismus verantwortlich 
zu machen. 

1 Wenigstens bei Myzelien im hlechtsreifen Zustande. Bei Keimmyzelien 
erfolgt allgemeine, aber mäßige Sporalstion auch im Dunkeln; hier wird anscheinend 
die sexuell reproduktive Phase übersprungen. 
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Indessen möchte ich diese Erörterungen nur als eine mögliche Er- 
klärung der komplizierten S.R. angesehen wissen. Sie haben nur spe- 
kulativen Wert und mögen sich vielleicht als Ausgangsgrundlage für 
spätere Untersuchungen fruchtbar erweisen. 

In Anlehnung an obige Ausführungen kann man die Ergebnisse des 
zweiten Teiles der Arbeit wie folgt zusammenfassen : 

Das in Frage stehende Prinzip kann man als einen Stoff auffassen, 
welcher den Lichtreizmechanismus der beiden Geschlechter in der 
Kopulationszone zum Erlöschen bringt. Alle die Erscheinungen, wie 
sie durch die Dunkelkultur bekannt sind, und wie sie das Wesen der 
S.R. in der Kopulationszone ausmachen, kann man als eine hierdurch 
verursachte Hemmung betrachten. Dieser Stoff ist wasserlöslich, weil 
er durch das Substrat diffundiert, und läßt sich mit Tierkohle abfangen. 
Er ist unlöslich in Paraffinöl und anderen fetten Ölen. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 

Als S.R. werden die Erscheinungen aufgefaßt, die sich in der Kopu- 
lationszone diözischer Mucorineen regelmäßig finden (vgl. S. 359). Das 
in Frage stehende Problem wurde von zwei Seiten aus angefaßt, einmal, 
ausgehend von der Spontanzygophorenbildung, zum anderen aufbauend 
auf dem BurGErrschen Membranversuch. 

Die Zygophorenstudien zeitigten an Ergebnissen : 

1. Die Eigenschaft der Zygophorenbildung ohne Anwesenheit des 
anderen Geschlechtes in der Dunkelkultur ist bei beiden Geschlechtern 
zu finden. 

2. Die Ursporen- bzw. Tetradeninaktivität ist nicht allein durch 
mangelnde Kopulationsfähigkeit, sondern auch durch fehlende Zygo- 
phorenbildung, Karotinarmut des Myzels und allgemeine Lichtreizbarkeit 
gekennzeichnet. 

3. Die geschlechtliche Reife ist immer an der übermäßigen, diffusen 
Karotinbildung, den spontan entstehenden Zygophoren und der mangeln- 
den Hauptträgerentwicklung (mangelnde Lichtreizbarkeit) in der Dunkel- 
kultur und an der Kopulationsfähigkeit zu erkennen. 

4. Die Umerganisation der Urspormyzelien von der Tetradeninak- 
tivität zur geschlechtlichen Reife, die ja unter normalen Verhältnissen 
in gewissem Maße spontan erfolgt, läßt sich künstlich durch U.V.-Licht 
beschleunigt herbeiführen. 

5. Isolierte Myzelien, im Zustande der geschlechtlichen Reife, reagieren 
in der Dunkelkultur so, als ob sie sich in der Kopulationszone befänden. 
Von den vier aufgestellten Kriterien sind unter diesen Bedingungen 
drei verwirklicht, die für eine echte S.R. sprechen. 

6. In Verfolgung dieser Erscheinung konnte eine neue Hypothese 
aufgestellt werden, die geeignet erscheint, das Wesen der S.R. als eine 
Art Hemmungsbildung, verursacht durch das Fehlen von Licht (S.R. 
in Dunkelkulturen), bzw. durch Auslöschung der Lichtreizbarkeit (S.R. 
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in der Kopulationszone) zu deuten. Der morphogenetisch wirkende Stoff 
bei der Kopulation — hier nur ein einziger — ware dann fiir die Unter- 
drückung der Lichtreizbarkeit verantwortlich zu machen, mit welcher 
physiologisch der Zustand der S.R. gegeben ist. 

Der Versuch, durch Analyse des Kopulationsmechanismus jenen Stoff, 
der S.R. auszulösen imstande ist, zu isolieren, zeitigte folgende Ergebnisse : 

7. S.R. können unterbunden werden durch Abschluß der atmo- 
sphärischen Luft (Sauerstoff). Dies läßt sich mittels der Unterwasser- 
und Unterparaffinkultur erreichen. Dasselbe kann aber auch durch 
Kultur entweder unter Membranen, die keine Luft durchlassen, oder 
durch Bedeckung der Membranen mit luftabschließenden Medien be- 
werkstelligt werden. Hierbei zeigt die Unterwasserkultur die geringste 
Abweichung vom normalen vegetativen Wachstum, gemessen am radialen 
Zuwachs. 

8. S.R. können ferner unterbunden werden durch Zugabe von Ad- 
sorbentien in geeigneter Anordnung. Hierbei liegt anscheinend keinerlei 
Schädigung des vegetativen Wachstums vor. 

9. Die Vorgänge der Telemorphose lassen sich mit der Annahme der 
Diffusion eines Stoffes durch das Substrat befriedigend erklären. Die 
Luft kommt als Diffusionsmedium anscheinend nicht in Frage. Es tritt 
auch keine Diffusion in Paraffinum liquidum ein. 

10. Die Versuche, das wirksame Prinzip zu isolieren und näher zu 
bestimmen, sind alle mißglückt. 


Für die Überlassung des Themas, sowie für die mannigfachen Ratschläge und 
Unterstützungen schulde ich meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. BuRGErF, 
herzlichen Dank. 
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Da der kollaterale Bau der Leitbiindel fiir die Dikotyledonen fast 
ganz allgemein typisch ist oder für gewisse Verwandtschaftskreise (vgl. 
Fr. J. Meyer, 1917a, S. 566) auch der bikollaterale Bau, haben diejenigen 
wenigen Ausnahmen, deren Achsen-Leitbündel konzentrisch und zwar 
hadrozentrisch erscheinen, die Aufmerksamkeit der Anatomen seit langem 
auf sich gezogen. Es handelt sich dabei um gewisse Vertreter der Gattung 
Primula (Sect. Auricula), um Gunnera und um submerse und emerse 
Wasser- und Sumpfpflanzen verschiedener systematischer Stellung. 
Von der letzten Gruppe habe ich früher eine Anzahl von Arten und 
Formen untersucht mit dem Ergebnis, daß die Strukturen, welche sich 
im Querschnittsbilde in gleicher Weise als konzentrisch darbieten, doch 
recht verschieden sind: z. B. liegt bei Lysimachia nummularia und der 
Landform von Myriophyllum proserpinacoides in Wirklichkeit ein dichtes 
Bündelrohr aus einzelnen kollateralen Leitbündeln vor, deren Tracheen- 
stränge innerhalb der Internodien durch Strangverbindungen in seit- 
lichen Zusammenhang gebracht sind, während zwischen den einzelnen, 
zwar ganz dicht aneinandergerückten Leitbündeln nur in den Knoten 
Anastomosen bestehen, und andererseits besitzt z. B. Hippuris vulgaris 
ein konzentrisches Rohrbündel, dessen sämtliche Tracheenstränge inner- 
halb der Internodien durch Strangverbindungen tatsächlich zu einem 
einzigen Leitbündel verschmolzen sind (Fr. J. Meyer, 1917b). Diese 
Befunde ließen in mir die Vermutung auftauchen, daß vielleicht auch bei 
den übrigen in der älteren Literatur genannten Beispielen für konzentrische 
Leitbündel sich durch Untersuchung der räumlichen Verhältnisse ein 
anderes Bild ergeben könnte als aus der Betrachtung des Querschnittes 
allein (vgl. Fr. J. Meyer, 1917a, S. 574). Die Sect. Auricula der Gattung 
Primula erschien mir in diesem Zusammenhang besonders beachtenswert 
zu sein, da van TIEGHEM bei der Prägung des Begriffs der ,,Stele“ und 
der Begründung seiner Stelärtheorie von den Leitbündeln der Primula 
Auricula ausgegangen ist (VAN TIEGHEM und Dovtior, 1886, S. 216). 
Ich untersuchte daher mehrere Rhizome von Primula Auricula L. 
(teils Variationen aus dem Botanischen Garten zu Braunschweig), von 
Primula marginata Curt. und von Primula Arctotis Kern. (= Primula 
Auricula L. x hirsuta ALL.). 

Im wesentlichen zeigten sich bei den drei Arten die gleichen Strukturen, 
dabei aber nicht unbedeutende Abweichungen oder Widersprüche zu der 
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von VAN TIEGHEM (1886, S. 99—100) gegebenen Darstellung. Ich kann 
mich des Eindrucks nicht erwehren, daß van TreGHEM hier — wohl zwar 
unbewußt — manches stark schematisiert hat und nur so mit den ihm 
vorschwebenden Ideen hat in Einklang bringen können. Aus diesem 
Grunde werde ich meine Befunde einzeln den Angaben vAN TIEGHEMs 
gegenüberstellen ; in einigen Punkten reichen jedoch meine Untersuchungen 
über die von van TIEGHEM hinaus, da ein grundsätzlicher Unterschied 
zwischen unseren Methoden insofern vorliegt, als sich van TieGHEM 
auf die Untersuchung von einzelnen Querschnitten beschränkt hat, 
während ich Querschnittreihen zur Ergründung der räumlichen Ver- 
hältnisse verwandt habe. 

Van TIEGHEM (1886, S. 99—100) betrachtete zunächst die Umgebung 
der Leitbündel und stellte hier eine Übereinstimmung mit der Umgebung 
der radialen Leitbündel, also der Umgebung des Zentralzylinders der 
Wurzel, fest: ,,D’abord tout autour de chaque cordon libéro-ligneux, 
le parenchyme dispose ses cellules régulièrement à la fois en séries radiales 
et en assises concentriques, avec méats quadrangulaires interposés, 
absolument comme il le fait autour du cylindre central de la plupart des 
racines et de certaines tiges.‘ Im Gegensatz dazu habe ich inden Rhizomen 
der drei von mir untersuchten Arten nur eine konzentrische Schichtung 
feststellen können und auch diese nur in der nächsten Umgebung der 
Leitbündel, d.h. sie war, abgesehen von Unregelmäßigkeiten, welche 
wohl bei jedem Leitbündel vorliegen, auf höchstens 3—4 Schichten mehr 
oder weniger deutlich zu erkennen; radiale Reihen lagen nirgends vor, 
vielmehr wurde bereits in der zweiten Schicht oft eine genaue Alternanz 
der Zellen mit denjenigen der ersten Schicht festgestellt, also das extreme 
Gegenteil von der radialen Reihung; hiermit hängt dann drittens zu- 
sammen, daß die Interzellularen nicht viereckig, sondern zumeist drei- 
eckig oder aber bei nicht genauer Alternanz der Zellen auch tangential 
gestreckt und 5- bis 6zipfelig sind. 

Damit ist zwar nichts gegen van TiEGHEMs Idee bewiesen, denn nur 
in ganz besonderen Fällen ist die gleichzeitige konzentrische Schichtung 
und radiale Reihung der Parenchymzellen in der Umgebung eines Zentral- 
zylinders in idealer Vollkommenheit vorhanden, wie z. B. bei Lemna, 
wo die radialen Reihen durch radiale Interzellularspalten voneinander 
getrennt sind (SOLEREDER-MEYER, 1928, S. III 174), während anderer- 
seite an den Achsen-Zentralzylindern mancher submerser Pflanzen 
(vgl. besonders SCHENCK, 1886, Taf. IX mit Ceratophyllum demersum, 
Aldrovandia vesiculosa, Potamogeton densus, Callitriche stagnalis, Peplis 
Portula) und in den Wurzeln z. B. von Aspidistra elatior nur 1—2 der 
Zentralzylinder-Endodermis vorgelagerte Schichten deutlich ausgebildet 
sind und in größerer Entfernung jede Möglichkeit, eine Schichtung zu 
erkennen, ebenso sehr fehlt, wie die Möglichkeit, von radialen Reihen zu 
sprechen, so daß hier die Umgebung des Zentralzylinders durchaus nicht 
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anders aussieht als etwa die Umgebung eines einzelnen Leitbiindels in dem 
Zentralzylinder des Rhizoms von Convallaria majalis oder die Umgebung 
eines Leitbiindels im Rhizom oder in der Infloreszenzachse von Iris 
germanica. Immerhin seien diese Berichtigungen gegenüber van TIEGHEM 
hier gegeben, wenn sie auch, wie die angeführten Vergleichsbeispiele 
zeigen, für die Frage ,,Leitbiindel oder Stele“ belanglos bleiben. 

Als innerste Schicht der Rinde gab van TIEGHEM eine Endodermis an: 
„La derniére de ces assises prend les plissements caractéristiques de 
l’endoderme. . .‘“ Da van TIEGHEM auch dann von einer Endodermis 
spricht, wenn kein Casparyscher Streifen vorhanden ist', wenn also 
eine Endodermis im strengen, von ARTHUR MEYER (vgl. z. B. 1915, S. 51) 
definierten Sinne nicht vorliegt, habe ich diese Schicht näher untersucht 
und mit konzentrierter Schwefelsäure in den Radialwänden der sehr 
flachen, tangential stark gestreckten Endodermiszellen CaspArysche 
Streifen nachweisen können, welche verhältnismäßig breit waren und 
somit den größten Teil der niedrigen Radialwände einnahmen. Auch diese 
Feststellung füge ich nur der Vollständigkeit wegen ein; für die Frage 
„Leitbündel oder Stele“ ist sie gleichfalls ohne Bedeutung, denn es sind 
eine ganze Menge von Beispielen bekannt, wo einzelne Leitbündel eine 
Endodermis besitzen (vgl. besonders bei PLAUT, 1909, S. 169—170, die 
überaus interessante Zusammenstellung über das Vorkommen von 
Zylinderendodermis, Irnenendodermis und Leitbündelendodermen bei 
Equisetum-Arten verschiedener Standorte). 

Der Bau der Leitbündel selbst wurde von van TIEGHEM so Lénéliaiihen, 
daB die Leitbündel als durch Verschmelzung kollateraler Leitbiindel ent- 
standene „Stelen‘‘ gedeutet werden konnten: ,,Puis viennent un certain 
nombre de groupes libériens ...équidistants sur toute la péripherie du 
cordon, séparés l’un de l’autre par des cellules ordinaires, continues avec 
celles du péricyle. A chacun de ces groupes libériens correspond, vers 
l’intérieur, un groupe vasculaire triangulaire, centrifuge, constituant 
avec lui un faisceau libéro-ligneux ; seulement ces groupes sont directe- 
ment en contact latéralement et au centre, et tous ensemble forment un 
cylindre vasculaire dans l’axe du cordon.“ Hierzu kann ich zunächst 
bezüglich der Verteilung der Siebstränge feststellen, daB die RegelmaBig- 
keit nicht vorliegt; vielmehr sind die Abstände zwischen den 4—10 Sieb- 
strangen im allgemeinen verschieden, und besonders bei den äuBeren Leit- 
bündeln liegen für gewöhnlich die Siebteile auf der Außenseite in größerer 
Anzahl als innen und seitlich und sind überdies zum Teil auch größer, 
so daß die Abstände hier sehr gering sind. Die Tracheen (in den kleinsten 
Leitbündeln etwa 8, bei Primula Arctotis sogar nur 4 an der Zahl) lassen 
eine Anordnung zu dreieckigen Gruppen nicht erkennen; es ist oft sogar 

1 Van TıEGHEM sagt (1891, S.738—739) ausdrücklich: ,,L’assise la plus interne, 


qui est l’endoderme, offre fréquemment (von mir Schrägdruck!), sur les faces 
latérales et traverses de ses cellules, des plissements échelonnés et subérisés. . 
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nicht einmal möglich, auch nur einigermaßen eine Zusammensetzung des 
Tracheenteils aus dreieckigen Gruppen in das Querschnittsbild hinein- 
zudeuten — dies um so weniger, wenn man aufeinanderfolgende Quer- 
schnitte einer Reihe mit den darin erkennbaren Verlagerungen betrachtet. 
Die Frage der korrespondierenden Lage der Sieb- und Tracheengruppen, 
wie sie VAN TIEGHEM angab, wird hiermit bereits hinfällig 1; trotzdem muß 
ich aber noch ein bei Primula Arctotis beobachtetes Vorkousanis er- 
wähnen, welches das genaue Gegenteil der van TrEGHEMschen Anordnung 
darstellt: In einem Leitbündel wurde von mir ein Tracheenteil gefunden, 
der im Querschnitt aus zwei Tracheengruppen bestand, welche sich in 
der Mitte des Leitbündels ganz schmal berührten. Die Querschnittsform 
des Tracheenteils erinnerte also an eine 8; beiderseits in den Einbuch- 
tungen der 8 lagen die beiden Hauptmassen der Siebröhren, und im 
übrigen enthielt das Leitbündelparenchym keine Siebröhren mehr. 
Somit könnte (!) man aus dem Querschnittsbilde heraus den Bau des 
Leitbündels also sogar ziemlich ét auch (!) als radial und zwar 
diarch deuten. 


Wenn schon diese Befunde im ous Querschnittsbilde dagegen 
sprechen, daB es sich in den Rhizomen von Auricula um Bündelrohre 
aus kollateralen Leitbündeln wie in den oben erwähnten Achsen von 
Lysimachia nummularia handelt, so wird eine solche Auffassung von den 
tatsächlichen histologischen Verhältnissen (nicht der phylogenetischen 
Entstehung) vollends widerlegt durch die Durchforschung von Schnitt- 
reihen: Hierbei zeigt sich nämlich, daß die Tracheen des Tracheenteils 
in allen Fällen, wenn sie in kleinen oder größeren Leitbiindeln einen 
zylindrischen Strang bilden oder wenn sie in den großen Leitbündeln zu 
einem röhrenförmigen Strang mit Parenchymzellen im Innern vereinigt 
sind, ihre Verteilung.im Querschnitt vielfach ändern und daß dabei auch 
Tracheen eines der durch wenige Parenchymzellen voneinander getrennten 
Tracheenstränge in einen anderen übergehen; es sind auf solche Weise 
die sämtlichen Tracheen eines Leitbündels ebenso wie in den Leitbündeln 
der oben erwähnten Hippuris vulgaris zu einem einheitlichen Tracheen- 
teil durch Strangverbindungen vereinigt. Ebenso bestehen Strangver- 
bindungen zwischen den einzelnen Siebsträngen; jedoch sind diese bei 
weitem nicht so häufig wie diejenigen des Tracheenteils, da die Siebstränge 
sich nicht so nahe liegen wie die Tracheenstränge und infolgedessen 
die Herstellung jeder Strangverbindung auch in der Längsrichtung 
einen bedeutend größeren Raum beansprucht. 


Vom physiologisch-anatomischen Standpunkte aus handelt es sich also 
um konzentrische Leitbündel, deren Tracheenteil und deren Siebteil jeder 
vermittels seiner Strangverbindungen eine physiologische Einheit bildet. 


1 Das Gleiche scheint auch für Gunnera, die ich selbst zu untersuchen keine 
Gelegenheit hatte, zu gelten (vgl. MERKER, 1888, Taf. II, Fig. XVIII). 
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Daß diese Leitbündel phylogenetisch als reduzierte Bündelrohre, deren 
Einzelleitbündel zunächst kollateral waren, betrachtet werden könnten, 
ist auf Grund der erwähnten Tatsachen nicht ohne weiteres von der Hand 
zu weisen, wenngleich jetzt nach meinen Befunden als einziges Argument 
nur noch die konzentrische Anordnung der Elemente darauf hindeuten 
kann. Ein analoger Fall, in dem ein Zentralzylinder zu einem konzen- 
trischen Rohrbündel zusammengeschrumpft ist, ist uns sogar bekannt 
(Hippuris vulgaris, s. oben). Als Zwischenstadium in einer solchen Ent- 
wicklung ließen sich überdies die bei Pandanus und anderen Pandanaceen 
vorkommenden Bündelrohre mit kollateralen Leitbündeln einordnen, die 
in der Literatur früher irrtümlich als „zusammengesetzte Leitbündel‘ 
bezeichnet wurden, in Wirklichkeit aber aus getrennten Leitbündeln 
bestehen und nur durch die zwischengelagerten Sklerenchymmassen zu 
einem massiven, auch makroskopisch schon erkennbaren Faserstrang 
vereinigt sind (vgl. Fr. J. Meyer, 1933, S. 607f.). Dennoch ist mindestens 
ebenso leicht eine phylogenetische Ableitung der konzentrischen Leit- 
bündel von Primula Auricula aus je einem kollateralen Einzelleitbündel 
denkbar. Bereits DE Bary (1877, S. 353) beschrieb für die kleineren, im 
Querschnitt fast kreisrunden Leitbündel des Stammes der Aurikeln die 
kollaterale Anordnung: „einerseits eine kleine Gruppe enger Erstlings- 
Spiraltracheen, weiter nach außen größere Netzgefäße; andererseits der 
kleine Siebteil, das Ganze von zarten, außen durch die Endodermis be- 
grenzten Zellen umgeben“. Der erste Übergang zur konzentrischen 
Anordnung, wie sie bei den größten Leitbündeln vorliegt, wurde von mir 
bei Primula marginata gefunden: der zentrale Tracheenstrang des kleinen 
Leitbündels bestand aus nur 4 Tracheen und wurde auf der einen Seite 
(der der Oberfläche zugewandten Außenseite) von einem größeren Sieb- 
strang, auf der entgegengesetzten Seite von nur einer einzigen Siebröhre 
begleitet. Daß bei einer weiteren Vergrößerung des Siebteils eine stärkere 
Anreicherung von Siebröhren zuerst auf der Außenseite erfolgt, wurde 
schon oben erwähnt. Vergleicht man alle vorgefundenen Formen von 
Leitbündeln und berücksichtigt außerdem, daß — wie ich noch hinzufügen 
muß — bei Primula marginata auch unvollständige Leitbündel vorhanden 
sind, welche -nur aus einem Siebstrang bestehen, so kann man auch 
zu der Auffassung kommen, 

daß ähnlich wie bei den Pflanzen mit bikollateralen Leitbündeln (Schling- 
pflanzen u. a.) die Notwendigkeit einer Erweiterung des Siebröhrensystems 
bei Primula Auricula vom kollateralen zum konzentrischen wie dort vom 
kollateralen zum bikollateralen Leitbündel geführt habe. 

Ich bin mir dessen durchaus bewußt, daß auch eine solche Erklärung 
nichts anderes ist als eine auf Analogieschlüsse gestützte Deutung, möchte 
aber, nachdem und weil ich gezeigt habe, daß der jetzige Zustand der 
Leitbündel der Primula Auricula, Primula marginata und Primula 
Arctotis nichts anderes ist als ein konzentrisches Leitbündel, durch diesen 
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neuen Versuch einer phylogenetischen Deutung besonders darauf hin- 
weisen, wie unsicher die von VAN TIEGHEM aufgebrachte und dann von 
anderen übernommene Auffassung über die Primula-Leitbündel ist. 

Es erübrigt sich, im Anschluß hieran noch einmal auf die Stelär- 
theorie selbst näher einzugehen, da ich meine Auffassung bereits früher 
(Fr. J. Meyer, 1916) eindeutig festgelegt habe; ich muß aber hervorheben, 
daß die von mir früher (1917a) zurückgestellte und jetzt durchgeführte 
Schnittreihenuntersuchung meine damalige Stellungnahme nur gerecht- 
fertigt hat, zumal meine Befunde mir die Möglichkeit gegeben haben, der 
van TiesHemschen Annahme über die Phylogenie der konzentrischen 
Primula-Leitbündel eine physiologisch begründete Hypothese entgegen- 
zustellen. 
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UBER DIE LOKALISIERUNG DER PHOTOPERIODISCHEN 
REIZWIRKUNG. 


Von 


V. I. Rasumov. 
Mit 9 Textabbildungen (16 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 12. November 1934.) 


Einleitung. 

Bereits im Jahre 1925 haben GARNER und ALLARD die Erscheinung 
der Lokalisierung des photoperiodischen Reizeffektes festgestellt, derart, 
daß, wenn man verschiedene Sprosse ein und derselben Pflanze ver- 
schiedener Tageslichtdauer aussetzt, die Reaktion darauf bei den einzelnen 
Sprossen unabhängig voneinander verläuft. Teilt man den Hauptsproß 
von Cosmos sulphureus Cav. in drei Abschnitte, so daß der untere und 
obere Abschnitt einer kurzen, der mittlere aber einer langen Tageslicht- 
dauer ausgesetzt werden, so antworten die einzelnen Teile auf eine der- 
artige Behandlung in ganz verschiedener Weise; beim Mittelstück setzt 
eine üppige vegetative Entwicklung ein, während das Ober- und Unter- 
ende sehr bald zum Fruchten übergeht. 

In einer späteren Arbeit von Knorr (1926) erfährt diese Feststellung 
von GARNER und ALLARD eine weitgehende und durch Einzelheiten 
erweiterte i 

Knorr setzte nur die Endknospen der Sprosse dem kurzen Tage aus 
und fand dabei eine völlige Lokalisierung sowohl der morphologischen 
Veränderungen wie der Fermenttätigkeit (die Katalaseaktivität stieg mit 
dem Übergang von der vegetativen zur reproduktiven Entwicklung an). 

Es ist bedauerlich, daß der genannte Forscher sich auf eine kleine 
Anzahl von Untersuchungspflanzen beschränkt hat. Bei Arbeiten des 
hiesigen Physiologischen Laboratoriums mit der Anzucht von wilden 
südamerikanischen Knollenfrüchten bei verschiedener Tageslänge stießen 
wir auf Erscheinungen, die der Behauptung einer Lokalisierung der 
photoperiodischen Reizwirkung zu widersprechen schienen. 

Bei der Mehrzahl der wilden Knollenfrüchte südamerikanischer 
Herkunft tritt Knollenbildung nur unter den Bedingungen des kurzen 
Tages ein. Bringt man eine solche Pflanze, die sich gerade zur Knollen- 
bildung anschickt, an den langen Tag, so tritt eine radikale Änderung 
im Verhalten der Pflanze ein: die Knollen und Stolonen stellen ihre 
Entwicklung in der begonnenen Richtung ein und wachsen zu neuen 
vegetativen Sprossen aus. Wir sehen also, daß, obgleich die Knollen 
nicht der direkten Wirkung des langen Tages ausgesetzt waren, sie 
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nichtsdestoweniger sehr rasch auf die Änderung der Belichtungsverhält- 
nisse reagieren; es muß folglich eine Übermittlung der photoperiodischen 
Reizwirkung aus den oberirdischen in die unterirdischen Teile möglich sein. 

In der Arbeit von GARNER und ALLARD ist ebenfalls die Tatsache 
festgestellt worden, daß derjenige Sproßabschnitt, der sich in völliger 
Dunkelheit befand, mit dem Stengelabschnitt, der einer bestimmten 
Tageslänge ausgeseizt war, verbunden ist, da die Anlage von Blüten- 
knospen gleichzeitig sowohl im periodisch verdunkelten wie dauernd 
verdunkelten Teil eintritt. 

Somit erscheint die photoperiodische Reizwirkung einerseits streng 
lokalisiert, andererseits aber läßt sich bei einer gewissen Versuchs- 
anstellung eine Übermittlung dieser Reizwirkung auf die benachbarten, 
unter beständigem Lichtausschluß befindlichen Teile feststellen. 

Da die noch widerspruchsvollen Ergebnisse von GARNER und ALLARD 
für das Blühen sich nicht ohne weiteres auf den Vorgang der Knollen- 
bildung übertragen lassen, stellten wir eine Reihe von Versuchen an, 
die die Frage klären sollte, wie weit die photoperiodische Reaktion bei 
der Knollenbildung lokalisiert ist, d. h. welchen Einfluß verschieden- 
artige Teilverdunkelung der oberirdischen Teile auf die Knollenbildung 
der unterirdischen Teile hat. 


1. Methodik und Versuchspflanzen. 

Als Versuchspflanzen dienten drei wilde Knollenfrüchte südamerika- 
nischer Herkunft: Ullucus tuberosus, Oxalis tuberosa und Solanum demis- 
sum, die alle zwar verschiedenen systematischen Gruppen angehören, 
aber die Eigenschaft, ausschließlich am kurzen Tage Knollen zu bilden, 
gemeinsam haben. Wie erwähnt, gelang es uns bereits früher, gerade an 
diesen Pflanzen das Durchwachsen der Knollen bei Ablösung des kurzen 
Tages durch den langen zu beobachten. 

Die Versuchspflanzen wurden in gewöhnlichen Blumentöpfen gezogen. 
Den Beginn ihrer Entwicklung (40 Tage nach dem Aufgehen) verbrachten 
sie am langen Tag, während dieser Zeit erreichten sie das für die Versuche 
brauchbare Stadium. Alle Versuchspflanzen wurden auf die Weise 
gezogen, daß jede Knolle bloß mit einem Sproß aus der Erde hervortrat, 
wobei eine Verzweigung des Hauptsprosses nicht tiefer als 2—3 cm 
über den Erdboden zugelassen wurde. 

Es wurde deshalb eine viel größere Anzahl von Knollen ausgesetzt, 
als für den Versuch nötig waren, dabei wurden an jeder Knolle alle Augen 
bis auf eins entfernt. Zu Versuchsbeginn, d.h. 40 Tage nach dem Auf- 
gehen, wurden gleichmäßige Pflanzen mit einem für die Versuche geeig- 
neten Habitus ausgewählt. Diese Vorsichtsmaßregeln wurden deswegen 
eingehalten, weil die Versuchspflanzen, besonders aber Ullucus tuberosus, 
sehr leicht Adventivwurzeln bilden. Verläuft nun die Verzweigung des 
Hauptsprosses unweit vom Erdboden, so können die Seitensprosse sehr 
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leicht Wurzeln bilden, und es kann auf diese Weise die unmittelbare 
Verbindung mit dem HauptsproB gestért werden. 

Bei den Versuchspflanzen konnte also die Verbindung zwischen den 
ober- und unterirdischen Teilen durch das Leitgefäßsystem des Haupt- 
sprosses vermittelt werden, in welchen in Erdbodenhöhe alle Seitensprosse 
einmünden. 

Die Abkürzung des Tages wurde durch Abdunkeln mit Hilfe von 
speziell hergerichteten Pappkästchen oder Säckchen aus schwarzem 
dichtem Stoff erreicht. 


2. Die Reaktion der Versuchspflanzen auf die Abkürzung der Tageslänge. 

Zunächst dienten als Versuchspflanzen zwei Formen von Ullucus 
tuberosus: Lozano Nr. 933 aus Peru und Nr. 16615 aus Columbien. Die 
Versuchsergebnisse waren für beide ganz analog. Die Reaktion auf die 
Tagesverkürzung kommt bei diesen Pflanzen durch schwächere vege- 
tative Entwicklung als am langen Tag zum Ausdruck: Einstellen des 
Längenwachstums und Anlage neuer Blätter, Ausfall der Blüte, bei 
gleichzeitig stark ausgeprägter Knollenbildung. Man muß hier jedoch 
zweierlei Knollenarten unterscheiden: Die. eine Art von Knollen 
bildet sich an Stolonen, die dem unterirdischen Stengelabschnitt ent- 
springen. Die anderen Knollen aber bilden sich an besonderen Blatt- 
ausläufern, die ihren Ursprung an den oberirdischen Teilen der Pflanzen, 
aus den Blattachseln, nehmen. Bei der Abkürzung des Tages verwandeln 
sich nicht nur die in den Blattachseln sitzenden Knospen in solche 
fadenförmige Ausläufer, sondern auch der Vegetationspunkt der Sproß- 
spitze (Abb. 2), die ihr Wachstum verstärkt und sich zu einem faden- 
förmigen Ausläufer streckt, der mit nach dem Ende hin immer kleiner 
werdenden jungen Blättchen besetzt ist. Gelangen nun diese Ausläufer 
in die Erde, so bilden sie an ihren Enden Knollen. 

Es sei hier darauf hingewiesen, daß wir im weiteren Verlauf der 
Darlegungen des öfteren auf die Bildung solcher fadenförmiger Ausläufer 
unter verschiedenen Versuchsbedingungen zurückkommen werden, da 
diese Bildungen einen eigenartigen Indikator für die Reaktion auf die 
Tagesdauer darstellen. In früheren Arbeiten wurde bereits festgestellt, 
daß, ganz unabhängig davon, wie lange Zeit die Pflanzen vorher am 
langen Tage gewachsen waren, sie bald nach dem Versetzen an den kurzen 
Tag (ungefähr nach 15 Tagen) die eben beschriebenen Ausläufer aus 
den Blattachseln zu bilden anfingen, während die Entwicklung von 
Stolonen und Knollen im unterirdischen Teil erst viel später einsetzt. 

Als zweite Versuchspflanze diente Oxalis tuberosa. Diese Pflanze ist 
dadurch ausgezeichnet, daß sie am langen Tage keine Knollen bildet, 
aber sich in üppigster Weise vegetativ entwickelt. Am kurzen Tage bildet 
sie reichlich Knollen, aber dafür nur sehr spärlich oberirdische Organe, 
das Längenwachstum des Hauptsprosses wird eingestellt. 


Uber die Lokalisierung der photoperiodischen Reizwirkung. 887 


Als Zeichen für den Eintritt der Antwortreaktién auf den photo- 
periodischen Reiz des kurzen Tages dienten: 1. die Knollenbildung; 
2. Einstellen des Aufwärtswachstums des Stengels und das damit ver- 
bundene Aufhören der weiteren Blattbildung durch die Endknospe ; 3. Um- 
bildung der Seitensprosse in Stolonen besonderer Art. 

Als dritte Pflanze wurde Solanum demissum zum Versuch verwendet. 
Hier hatten wir ebenfalls starke Krautentwicklung und Fehlen der 
Knollenbildung am langen und umgekehrt schwache Krautentwicklung 
und reichliche Knollenbildung am kurzen Tag. Als Zeichen der Antwort- 
reaktion dienten: 1. Knollenbildung ; 2. Aufhören des Aufwärtswachstums 
des Sprosses. 

3. Versuchsergebnisse. 

Vor allem war es interessant, die Methode von GARNER und ALLARD 
für knollenbildende Pflanzen in der Form anzuwenden, wie das mit anderen 
Pflanzen geschah. Zu diesem Zweck nahmen wir Ullucus tuberosus und 
Solanum demissum und setzten eine verschiedene Anzahl von Sprossen 
der Pflanze dem verkürzten Tag aus, so daß wir im Versuch Pflanzen- 
gruppen mit stetig sich vergrößernder Verdunklungszone hatten. 


I. Versuchsreihe. Das Verhalten der Pflanzen bei Tagesverkürzung an 
einzelnen Sprossen. 

Die Pflanzen von Ullucus tuberosus hatten zu Versuchsbeginn je 
drei gut entwickelte Sprosse; je zwei dieser Sprosse wurden periodisch 
durch Pappschachteln verdunkelt, so daß sie den 10stündigen Kurztag 
erhielten, der dritte Sproß entwickelte sich am normalen Langtag. Mit 
anderen Worten wurde zu Versuchsbeginn ein solches Verhältnis herge- 
stellt, daß je ?/, einer jeden Pflanze den kurzen, je '/, aber den langen 
Tag erhielten. Zu Versuchsende änderte sich natürlich dieses Verhältnis, 
da der Zuwachs der verdunkelten Partie nur sehr gering war, während 
am langen Tage die Entwicklung üppig verlief. Die gewichtsmäßige 
Bestimmung zum Schluß des Versuchs nach Abernten der Pflanzen 
ergab, daß am kurzen Tag 35% der gesamten Blattmasse und 14% der 
gesamten Stengelmasse vorhanden waren, somit hatten sich die Verhält- 
nisse in umgekehrter Richtung geändert. Das Endergebnis des Versuches 
wird durch Abb. 1. wiedergegeben. 

Auf der Abbildung ist deutlich zu sehen, daß die verdunkelten und 
unverdunkelten Partien sich stark voneinander unterschieden. Die ver- 
dunkelte Partie rechts ist kleinwüchsig und hat große Blattspreiten, 
sie zeigt keine Anzeichen von Blüte, aus den Blattachseln sind Aus- 
läufer hervorgewachsen, an deren Enden Knollen sitzen. Die unver- 
dunkelte Partie links ist gut entwickelt, blüht reichlich, Ausläufer fehlen 

! Unter „verdunkelter Partie‘ muß in diesem Fall, wie im Verlauf der weiteren 


Darstellung diejenige Partie verstanden werden, die dem kurzen Tag ausgesetzt 
wurde, während die unverdunkelte Partie sich am langen Tag entwickelte. 
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Abb. 1. Wirkung der teilweisen Tagesverkürzung aut Ullu- 
cus tuberosus. Der rechte Teil der Pflanze bekam den 
10stündigen kurzen Tag; der linke Teil den langen Tag. 


vollkommen. Somit zeigt sich die von GARNER und ALLARD beobachtete 
Tatsache über das vollkommen selbständige Reagieren der einzelnen 
Sprosse auf die Tageslänge in vollem Umfange bestätigt. Es gelang in 
unseren Versuchen nie, durch Verdunkeln verschiedener Pflanzenanteile 


(Ya, 7/3, 3/4 aller an der 
Versuchspflanze  vor- 
handenen Sprossen) an 
Sprossen, die sich am 
langen Tag entwickel- 
ten, das Blühen zu be- 
seitigen oder die Ent- 
wicklung von Ausläu- 
fern aus den Blattach- 
seln hervorzurufen. Es 
erscheint auch in bezug 
auf die reproduktive 
Entwicklung die photo- 
periodische Reaktion als 
vollkommen lokalisiert 
(Abb. 1). 

Ein analoger Versuch 
mit Solanum demissum, 
bei dem das Haupt- 
augenmerk auf die 
Knollenbildung gerich- 
tet war, zeigt den rela- 
tiven Verlauf der Loka- 
lisierung (Tabelle 1). 

Die Pflanzen gaben 
am langen Tag über- 
haupt keine, am kurzen 
Tage aber eine gute 
Knollenbildung. Erhielt 
nur !/, der Pflanze den 
kurzen Tag und befand 
sich der übrige Teil am 


langen Tag, so kam keine Knollenbildung zustande, obgleich der Sproß, 
der dem kurzen Tag ausgesetzt war, eine Antwortreaktion auf die Tages- 
verkürzung gab, d.h. das Aufwärtswachstum einstellte und sehr bald das 
Blühen abschloß. War nun die Verdunklungszone bis auf die Hälfte der 
Pflanze ausgedehnt, während die andere Hälfte am langen Tag blieb, 
so entstanden im unterirdischen Teile Knollen. Es muß im Auge be- 
halten werden, daß sowohl in diesem Falle wie in allen weiteren zu 
beschreibenden Fällen, die Verbindung der oberirdischen Teile der Pflanze 
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Tabelle 1. Einfluß teilweiser Abdunkelung auf die Stolonen- und 
Knollenbildung von Solanum demissum. 


























Knollen-| Gewicht | Somme | Geanmit: 
Lichtverhältnisse bildung | Knollen-| einer Knolle | "Stoionen | " Knollen 
Tagen labsolut! % fabsolut} % fabsolut| % 
Wahrend der ganzen Ver- 
suchsdauer langer Tag 
(DEE 7. . — — — — | 0,17 | 100! — — 
Nur kurzer Tag . . .. 70 6 0,54 | 100 | 0,47 | 276} 3,28 | 100 
Kurzer Tag für 1/, Pflanze 91 2,5 0,33 | 61] 0,67 | 394] 0,83 | 25 
Kurzer Tag für 1/, Pflanze] — — — | — | 0,50 | 204) — | — 




















mit ihren unterirdischen ausschlieBlich durch das Leitbündelsystem des 
Hauptstengels aufrechterhalten wurde. Somit genügte augenscheinlich 
die Wirkung eines achten (verdunkelten) Teiles der Versuchspflanze 
nicht, um Knollenbildung hervorzurufen und wurde vermutlich durch 
die viel stärkere Wirkung des unverdunkelten Teiles ausgeglichen. Mit 
der Vergrößerung der verdunkelten Zone bis auf die Hälfte der Versuchs- 
pflanze wächst auch der Einfluß der Verdunkelung so weit, daß er im- 
stande ist, der entgegengesetzten Wirkung des langtägigen Teiles zu 
widerstehen. Aber auch in den Fällen, wo der kurztägige Teil der Pflanze 
bedeutend ist und daher Knollen angelegt werden, zeigt sich die hemmende 
Wirkung des langtägigen Teiles sehr deutlich, Tabelle 1 zeigt, daß beim 
Abdunkeln der halben Versuchspflanze die Knollenbildung bloß 25% von 
derjenigen bei ausschließlich kurzem Tage beträgt. 

Die erste Versuchsreihe läßt folgende Schlüsse zu: 1. bei Tagesab- 
kürzung an einzelnen Sprossen der Versuchspflanze erscheint die Reaktion 
streng lokalisiert, ganz gleich wie auch das Verhältnis zwischen kurz- 
tägigem und langtägigem Teil gestaltet sei; es reagiert nämlich nur der- 
jenige Teil, der unmittelbar dem Einfluß des Reizes ausgesetzt ist; 2. bei 
Verkürzung des Tages für einzelne Sprosse befindet sich die unterirdische 
knollenbildende Zone augenscheinlich unter dem Einfluß entgegengesetzt 
gerichteter Wirkungen, von dem langtägigen und kurztägigen Teil der 
Pflanze her; je nach dem Stärkeverhältnis dieser Wirkungen erhalten 
wir in der unterirdischen Zone diese oder jene Reaktion. 

Somit stellt sich im Ergebnis der Versuche mit einzelnen Sprossen 
die photoperiodische Reaktion als ein streng lokalisierter- Vorgang dar, 
was durchaus mit den von GARNER und ALLARD aufgestellten Sätzen 
im Einklang steht. Nunmehr aber erschien es weiterhin wichtig, zu 
untersuchen, ob der Lokalisierungsvorgang nicht noch weiter geht, d. h. 
ob es nicht möglich wäre, innerhalb eines Sprosses solche Bezirke oder 
Organe zu finden, die zur Aufnahme des Reizes dienten (ähnlich der 
Koleoptilspitzen des Hafers bei der phototropischen Reaktion). Zu diesem 














390 V. L Rasumov: 
Zwecke fiihrte ich im weiteren Verlauf der Arbeit nicht nur Versuche mit 
der ganzen Pflanze, sondern auch solche innerhalb eines einzelnen Sprosses 
aus. Als Verdunklungszone diente hierbei nicht der ‚anze Sproß, son- 
dern nur ein Teil desselben, vornehmlich aber die Scheitelknospe, der 
am meisten für die Wachstums- und Formbildungsvorgänge verant- 
wortliche Teil. Bei einer solchen Versuchsanstellung blieb fast die 
gesamte Blattmasse der Versuchspflanze am langen Tage, und nur ein 





Abb. 2. Sproßscheitel von Ullucus tuberosus. Links dauernd verdunkelt; rechts 10stündiger 
(kurzer) Tag. 


unbedeutender Teil (1—9%) erhielt den kurzen Tag, so daß hierdurch 
auch die Rolle und Bedeutung der Blattmasse für die Aufnahme des 
photoperiodischen Reizes geklärt werden mußte. In diesen Versuchen 
benutzten wir zur Verdunkelung ausschließlich Tuchsäckchen. 

Ehe wir an die Ausführung der Versuche herantraten, wurde ein 
Vorversuch angestellt, der die Frage klären sollte, in welcher Weise die 
Pflanze auf eine periodische Verdunkelung der Sproßspitze reagiert, 
und ferner, was mit letzterer geschieht, wenn sie ununterbrochen verdun- 
kelt wird. Es ergab sich, daß die periodische Abdunkelung die Bildung 
eines fadenförmigen Ausläufers hervorruft, während eine durchgehend 
verdunkelte Sproßspitze keine Spur von Ausläuferbildung aufweist. Wir 
erhielten im letzteren Falle langgestreckte, etiolierte Sprosse, die mit 
wenig entwickelten Blättchen dicht besetzt waren; zudem trugen solche 
Sprosse an ihrer Spitze eine Rosette embryonaler Blätter. Man muß also 
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annehmen, daß in völliger Dunkelheit die Anlage von neuen Blättern 
normal verläuft und hierbei keine Verschiebungen eintreten (doch ent- 
wickeln sich die entstandenen Blätter nicht normal infolge abnormer 
Lichtverhältnisse) ; dagegen erhalten wir bei Tagesverkürzung eine grund- 
legende Änderung der formbildenden Vorgänge im Vegetationspunkt, die 
weitere Blattanlage wird völlig eingestellt, die Wachstumsenergie ist 





Abb. 3. Ullueus tuberosus. Der Einfluß der Tagesverkürzung für die Sproßspitzen auf die 
ganze Pflanze. Links: von 6 vorhandenen Sprossen bekam eine von ihnen den kurzen 
Tag. Rechts: von 7 Sprossen bekamen 3 Spitzen den kurzen Tag. 


hauptsächlich auf die Bildung des fadenförmigen Ausläufers gerichtet. 
Das Ergebnis dieses Versuchs wird durch Abb. 2 wiedergegeben. 

Der Vorversuch hat somit gezeigt, daß die Bildung des Ausläufers 
eine spezifische Reaktion der Pflanze nicht auf Vollverdunkelung, 
sondern auf periodische Tagesverkürzung darstellt. 


II. Versuchsreihe. Das Verhalten der Pflanzen bei Tagesverkürzung nur 
an den Sproßscheiteln. 
Das Versuchsschema war folgendes: 
An gut entwickelten Pflanzen von Ullucus tuberosus und Oxalis 
tuberosa, die eine verschiedene Anzahl von Sprossen besaßen, wurde 
eine verschiedene Zahl von Sproßscheiteln dem kurzen Tage ausgesetzt. 
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Tabelle 2. Der Einfluß der teilweisen Verdunkelung 


Anzahl der 
Sprosse Blätter 











Lichtverhältnisse 
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Ullucus 

Verdunkelt wurde 0,17 der Spitzen 1 5 6 178 
” ” LL bad 4 | 12 | 168 | 
Oxalis 

Kurzer Tag für eine Spitze . 1 10 oa u 


— Tag für die Spitzen aller 


jprossen 6 
Kurzer Tag für die ganze Pflanze _ — — a 


Auf diese Weise erhielten wir Pflanzen mit verschiedenem Verhältnis 
des verdunkelten zum unverdunkelten Teil. Wir hatten in unseren Ver- 
suchen eine bedeutende Anzahl solcher Gruppen, hier wollen wir nur 
einige charakteristische anführen. 

Versuche mit Ullucus tuberosus. 


Die erste Gruppe (Tabelle 2, Abb. 3) ist durch eine Pflanze vertreten, 
die 6 Sprosse besaß. Der Scheitel eines dieser Sprosse erhielt den 10stün- 
digen kurzen Tag (auf der Abbildung durch einen Strich angedeutet), 
während alle übrigen sich am langen Tage fortentwickelten. Das Versuchs- 
ergebnis war folgendes: derjenige Sproßscheitel, der den kurzen Tag erhielt, 
gab die charakteristische Reaktion, d. h. die Endknospe wandelte sich zu 
einem fadenförmigen Ausläufer um. Der Sproß, an dem die Spitze ver- 
dunkelt war, zeigte eine schwächere Entwicklung als die unverdunkelten 
Sprosse, zudem war hier noch der Blühvorgang geschwächt. Der Aus- 
läufer bildete sich nur aus der Endknospe. Alle übrigen Sprosse hatten 
den charakteristischen Langtaghabitus, d. h. eine gute vegetative Ent- 
wicklung und blühten reichlich, unterirdische Knollen wurden nicht 
angelegt. Wird also nur eine von den an der Pflanze vorhandenen Sproß- 
spitzen (dem Gewichtsverhältnis nach 1% der Stengel und 5% der ge- 
samten Blattmasse (s. Tabelle 1) verdunkelt, so erhalten wir eine Lokali- 
sierung der photoperiodischen Reaktion: die Ausläufer bilden sich aus- 
schließlich in den verdunkelten Stellen, Knollenbildung im unterirdischen 
Teil kommt nicht zustande, andererseits aber ist die verhältnismäßig 
riesige Masse des langtägigen Teiles der Pflanze nicht imstande, die Aus- 
läuferbildung im verdunkelten Teil zu verhindern. 


Zweite Gruppe. 


Die Pflanze besaß 7 Sprosse, die Scheitel dreier Sprosse bekamen 
den kurzen Tag, die übrigen 4 Sprosse entwickelten sich normal am 
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von Ullucus tuberosus und Oxalis tuberosa. 
Gewicht in Gramm 
Sprosse Blatter 
‚gesamt | verdunkelt | unverdunkelt | verdunkelt | unverdunkelt tes ‘ecm 
absolut | absolut | % absolut | absolut | % | absolut | absolut 
tuberosus. 
13,65 0,07 1 | 7,02 3,92 = 
7,53 0,24 3 | 7,29 ° = 4,75 1,8 ‚84 z 13 
tuberosa. 
18,22 0,10 1 9,95 99 0,30 7 | 4,02 | 93 — 3,86 
13,41 0,41 5 | 7,25 95 1,52 24 | 4,70 | 76 0,39 3,57 
14,30 2,32 100 os — 2,72 100 — — 7,03 1,44 


langen Tag. Aus Tabelle 2 ist ersichtlich, daB in diesem Falle der Wirkung 
des kurzen Tages nur 3% der Stengel und 9% der gesamten Blattmasse 
ausgesetzt waren. 

Das Ergebnis war folgendes: Bestie, die sich am langen Tage ent- 
wickelten, hatten den charakteristischen Langtaghabitus, die Nachbar- 
schaft der verdunkelten Sprosse kam an ihnen nicht zum Ausdruck ; 
Sprosse, an denen nur die Scheitel verdunkelt wurden, hatten ziemlich 
stark ihre Struktur geändert. Neben der Ausläuferbildung an den ver- 
dunkelten Stellen ließ sich die Bildung eben soicher Ausläufer auch in 
den der verdunkelten Zone benachbarten Bezirken beobachten, obgleich 
diese selber’nicht der Wirkung des kurzen Tages ausgesetzt worden 
und die ganze Zeit über am langen Tage gewachsen waren. Somit haben 
wir eine Übertragung (,,Induktion‘‘) des photoperiodischen Reizes auf 
benachbarte Teile, eine Erscheinung also, die der photoperiodischen 
Lokalisierung widerspricht. Zudem bildeten die Sprosse, die den kurzen 
Tag erhielten, keine Blüten, was ebenfalls dem Lokalisierungsprinzip 
widerspricht, und zuletzt noch fanden wir in den unterirdischen Teilen 
dieser Pflanzengruppe eine bedeutende Knollenbildung, was abermals 
darauf hinweist, daß die Verdunkelung der Sproßscheitel von großer 
Bedeutung für die Knollenbildung ist. Es ergaben somit die Versuchs- 
pflanzen von Ullucus tuberosus der ersten und zweiten Gruppe einander 
widersprechende Ergebnisse. Während man bei der ersten Gruppe von 
einer Lokalisierung des photoperiodischen Reizes sprechen kann, muß 
man auf Grund der Ergebnisse der zweiten Gruppe gerade das Gegenteil 
behaupten. Hier tritt deutlich die quantitative Seite des Reizes zutage, 
die den Charakter der Reaktion bestimmt. 

Neben dem eben dargelegten Versuch wollen wir noch ein Beispiel 
anführen, aus dem die Sachlage noch besser erhellt. Gegen Mitte des 
Sommers wurde eine Anzahl von Trieben von Ullucus tuberosus als 
Stecklinge ausgesetzt. Nachdem sich diese Stecklinge genügend bewurzelt 
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hatten, wurde für ihre Spitzen der Tag verkürzt. Gleichzeitig aber 
wurde an einer erwachsenen, im Frühjahr aus Knollen hervorgegangenen 
Pflanze, die zu Versuchsbeginn bereits 7 große Sprosse besaß, die Spitze 
eines der Sprosse periodisch verdunkelt (10stündiger kurzer Tag). Das 
Ergebnis war folgendes: die Tagesverkürzung an den Stecklingsspitzen 
verursachte Ausläuferbildung aus sämtlichen Blattachseln, während bei 
der erwachsenen Pflanze Ausläufer nur am Verdunklungsort, d.h. aus 
der Terminalknospe entstanden, was also für eine strenge Lokalisierung 
des Reizes spricht. 

Die Versuche (zweite Gruppe) zeigten, daß, wenn man 3 von den 
7 Sprossen einer Pflanze dem kurzen Tag aussetzt, die Knollenbildung 
im unterirdischen Teil gesichert ist. Es ist selbstverständlich, daß eine 
weitere Vergrößerung der Anzahl verdunkelter Sproßenden den Vorgang 
noch beschleunigen muß. Daneben aber zeigten sich in diesen Gruppen 
einige Eigenheiten, auf die hier eingegangen werden soll. 

Die Verdunkelung der Sproßenden ruft auch hier Ausläuferbildung 
aus den benachbarten Blattachseln hervor, obgleich letztere nicht ver- 
dunkelt worden waren. Besaßen nun solche Triebe auch noch Seitensprosse, 
die bereits vor Beginn der Verdunkelung angelegt waren, so begannen 
diese unter dem Einfluß des verdunkelten Sproßendes ihren morpholo- 
gischen Bau zu ändern, was durch die Umbildung des Scheitelvege- 
tationspunktes in den charakteristischen fadenförmigen Ausläufer zum 
Ausdruck kam. Wir haben also in diesem Fall augenscheinlich eine 
Störung der photoperiodischen Lokalisation vor uns, da unter dem Ein- 
fluß des verdunkelten Sproßendes auf die unverdunkelten Bezirke des 
Sprosses am letzteren nicht nur die Achselknospen Ausläufer bilden, 
sondern auch die bereits früher angelegten Zweige ihren Langtaghabitus 
in den Kurztaghabitus umändern. 

Freilich ist aber eine solche starke Wirkung des verdunkelten SproB- 
endes auf den übrigen Teil des Sprosses nicht anhaltend. Die Versuche 
zeigen, daß mit der Zeit der umgekehrte Vorgang eintritt: die Ausläufer, 
die sich durch „Induktion“ gebildet haben, tragen an ihren Enden keine 
Knollen, sondern kehren zu ihrem Langtaghabitus zurück, d. h. bilden an 
ihren Enden nach einiger Zeit eine Blattrosette, die bald darauf einem 
vegetativen Sproß Ursprung geben. 

Dieselbe „Flucht“ von der Wirkung des verdunkelten Sproßendes 
beobachten wir auch an den bereits gebildeten Seitensprossen. 


Abb. 4 gibt einen Sproß von Ullucus tuberosus wieder, bei dem bloß 
die Spitze verdunkelt worden war. Links oben haben wir einen kleinen 
Seitensproß, der ursprünglich Langtaghabitus (Abschnitt a) mit dicht- 
besetzten großen Blättern hatte; unter dem Einfluß der Verdunkelung 
der Spitze des Hauptsprosses veränderte auch der Seitensproß seinen 
Entwicklungscharakter (Abschnitt b), die Spitze begann sich zu einem 
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Ausläufer umzubilden (auf der Abbildung ist nur ein dünner blattloser 
Sproßabschnitt zu sehen). Mit der Zeit aber bildete sich infolge Abschwä- 
chung des Einflusses der Verdunkelungszone die Ausläuferspitze des 
Seitensprosses wieder zu einem vegetativen Sproß von Langtaghabitus 
um (Abschnitt a). 

Wenn man also zu Beginn des Verdunkelungsversuches von einer 
Störung der Lokalisation des photoperiodischen Reizes sprechen konnte, 





Abb. 4. Einzelsproß von Ullucus tuberosus, bei dem nur die Spitze den kurzen Tag erhielt. 


so haben wir später ein umgekehrtes Bild, d. h. es besteht Reizlokalisie- 
rung. Es muß darauf hingewiesen werden, daß die Wiederkehr des Lang- 
taghabitus beim Ausläufer nur dann leicht zustande kommt, wenn dieser 
sich nicht in den Boden eingräbt, sondern sich an der Erdoberfläche 
befindet. Gerät der bereits ausgebildete ,,Induktions-Ausläufer“ in den 
Erdboden, so ist die Wiederkehr zum Langtaghabitus, d. h. zum Durch- 
wachsen der Knollen erschwert, — ein Umstand, der auf die außerordent- 
liche Bedeutung der Aufnahme des Reizes durch die Endknospe der 
Pflanze hinweist. Wird also die Spitze des Ausläufers der Wirkung des 
langen Tages unterworfen, so kann sie mit der Zeit ihre Entwicklungs- 
richtung ändern; gelangt aber nun die Ausläuferspitze in die Erde, so 
läuft die Entwicklung in der Richtung weiter, die durch die Induktion 
von der verdunkelten Zone gegeben ist. 
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Versuche mit Oxalis tuberosa. 

Mit Oxalis tuberosa wurde ein Versuch, ähnlich wie Versuch 2 mit 
Ullucus tuberosus, angestellt. Über das Schema und die Ergebnisse dieses 
Versuches geben die drei unteren Zeilen der Tabelle 2 Aufschluß. Es 
wurde der Einfluß der Verdunkelung einer verschiedenen Anzahl von 
Sproßenden auf die Knollenbildung untersucht. 

Erste Gruppe. Die ersten 35 Tage ihres Lebens wuchsen die Pflanzen 
am langen Tag, darauf kamen sie in den Versuch. Von den 2 Sprossen, 
die die Pflanze besaß, bekam bloß die Spitze des Hauptsprosses den kurzen 
Tag, die ganze übrige Pflanze blieb weiter am langen Tag. Das Ergebnis 
ist auf Abb. 5 (links) deutlich zu sehen. 

Unter dem Einfluß der Teilverdunkelung blieb die Spitze des Haupt- 
sprosses in ihrem Wachstum zurück und stellte die Neubildung von Blät- 
tern ein. Im übrigen aber behielt die Pflanze den Langtaghabitus bei, 
d. h. entwickelte sich ausgezeichnet, aber ohne Anzeichen von Knollen- 
bildung. Die Reaktion war also in diesem Falle streng lokalisiert, da sie 
bloß im Gebiet der unmittelbaren Einwirkung des Reizes auftrat. 

Zweite Gruppe. Die weiteren Versuche wurden derart angestellt, daß 
an einer Reihe von Pflanzen eine immer steigende Anzahl von Spitzen 
und am Schluß sämtliche verdunkelt wurden. 

Die Ergebnisse des letzten Versuches, wo alle Spitzen verdunkelt 
waren, während der übrige Teil der Pflanze unverändert am langen Tag 
blieben, sollen hier wiedergegeben werden. Das Aussehen einer solchen 
Pflanze erhellt aus Abb. 5. Verdunkelt wurden 6 Sproßenden, was im 
Verhältnis zur Gesamtmasse der Pflanze 24% (vom Blattgewicht) aus- 
machte. Somit blieb also die Hauptmasse der Blätter (76%) am langen 
Tag. Der Versuch dauerte 60 Tage; etwa am 30. Tage nach Versuchs- 
beginn war die Antwortreaktion der Sproßenden vollkommen eindeutig; 
sie stellten ihr Wachstum ein. Nach Schluß des Versuchs beim Ab- 
waschen des Wurzelsystems konnte Knollenbildung festgestellt werden. 
Zwar war die Knollenerzeugung in diesem Versuch im Vergleich zum 
Knollenertrag am kurzen Tag gering; es muß jedoch im Auge behalten 
werden, daß am langen Tage, d. h. unter den Bedingungen, unter denen 
die Versuchspflanze aufgewachsen war, gewöhnlich überhaupt keine 
Knollen gebildet werden. Es tritt also hier die Bedeutung der Tätigkeit 
der Endknospen für die Knollenbildung deutlich zutage. Man sieht 
also, daß der Tätigkeit der Blattmasse selber eine weit geringere Be- 
deutung zukommt; denn 76% der Blätter, die sich am langen Tag be- 
fanden, waren nicht imstande, die Knollenbildung aufzuhalten. 

Beim Gegenüberstellen der Versuche der ersten und zweiten Gruppe 
sehen wir, daß, während man im ersten Falle von einer strengen Lokali- 
sierung sprechen könnte, die Tatsachen in der zweiten Gruppe gerade das 
Gegenteil besagen, d.h. es tritt hier erneut der Grundsatz der Relativität 
dieser Erscheinung in Abhängigkeit vom Verdunkelungsgrad zutage. 


| 
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Fassen wir die Versuchsergebnisse der zweiten Reihe zusammen, so 
gelangen wir zu folgenden Schliissen: 

1. Aus den Versuchen mit Tagesverkiirzung an den Sprossen von 
Ullucus tuberosus und Oxalis tuberosa erhellt, daß die Lokalisierung des 





Abb. 5. Ozalis tuberosa. Links: Pflanze mit 11 Sprossen, von denen die Spitzen nur eines 
Sprosses den kurzen Tag erhielt. Rechts: sämtliche 6 Sproßspitzen erhielten den kurzen Tag. 


photoperiodischen Reizes in völliger Abhängigkeit vom Verhältnis zwi- 
schen Lang- und Kurztagbezirken der Pflanze steht: je nachdem kann 
sie in Erscheinung treten oder gänzlich fehlen. Ist also die Verdunkelungs- 
zone im Vergleich zum unverdunkelten Teil der Pflanze (1 Sproßende 
von 6 vorhandenen verdunkelt) sehr klein, so erscheint die Reaktion 
streng lokalisiert, d. h. die Ausläufer bilden sich nur an den verdunkelten 
Stellen, Knollen werden überhaupt nicht gebildet. Bei Verdunkelung 
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Tabelle 3. Der Einfluß des teilweisen Verdunkelns 




















Anzahl 
Blätter Ausläufer Blü- 
Lichtverhältnisse 
unver- ver- unver- ver- unver- 
dunkelt dunkelt | dunkelt dunkelt dunkelt 
[absol.| % |absol.| % |absol.) % Jabsol.| % |absol| % 
Ullucus 
Kurzer Tag nur an der 
Spitze des Haupt- 
Muh: 31 | 81 7 | 19} 10 | 53] 9 | 47 | 26 | 100 
Kurzer Tag an derobe 
ren - 1135 | 86 | 22 | 14 | 16 | 34 | 31 | 66 | 3 | 100 
Kurzer Tag an der un- 
teren Pflanzenhälfte | 55 | 36 | 96 | 64 | — | — | 19 | 100 | 39 | 81 
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Kurzer Tag an der obe- 
Ph un nn | Br ee Sr Da 
urzer Tag an dergan 
zen Pflanze außer 
der Site ....1— |—| — | —| — I|—| — | — 1-1 — 
































einer größeren Anzahl von Sproßenden wird das Lokalisierungsprinzip 
gestört, was in der Ausläuferbildung außerhalb der Verdunkelungszone 
(Ullucus tuberosus) und der Anlage einer bedeutenden Anzahl von Knollen 
im unterirdischen Teil zum Ausdruck kommt, obgleich die ganze Pflanze 
mit ihrer Blattmasse am langen Tage weiterwächst. 


2. Das Sproßende, das dem kurzen Tag ausgesetzt wird, erscheint 
als die Quelle für die Weiterwirkung auf die nächstgelegenen Sproß- 
abschnitte, die sich bei einem Tage von anderer Lichtdauer befinden. 
Dank dieser Wirkung geben nicht nur die Achselknospen die für diese 
Tageslänge nicht eigentümlichen Ausläufer, sondern es werden noch die 
Achseltriebe umgebildet, indem sie den Langtaghabitus durch den Kurz- 
tagshabitus ersetzen. Im Laufe des Wachstums der Achseltriebe be- 
freien sie sich aber vom Einfluß des verdunkelten Sproßendes, wodurch 
wieder der Übergang zum Langtagshabitus stattfinden kann, mit 
anderen Worten: die gestörte Lokalisierung wird wiederhergestellt. 


III. Versuchsreihe. Das Verhalten der Pflanzen bei Tagesverkürzung am 
oberen bzw. unteren Teil des Sprosses. 

Die zweite Versuchsreihe; in der die Sproßenden verdunkelt wurden, 
hatte uns die Erkenntnis der Lokalisierungserscheinung des photo- 
periodischen Reizes ermöglicht und uns Anlaß gegeben, auf die große 
Bedeutung der Tätigkeit der Scheitelknospe für die Knollenbildung zu 
schließen. Zum eingehenden Studium dieser Frage wurde eine dritte 
Versuchsreihe angesetzt, die vor allem über das Verhalten der Pflanzen 
bei Verdunkelung nicht nur des oberen, sondern auch des unteren Teiles 


lie 
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auf Ullucus tuberosus und Oxalis tuberosa. 


Gewicht in Gramm 
ten Stengel Blatter 








a no - ki r- 
ver- unver- ver- unver- zein 
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tuberosus. 
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des Sprosses AufschluB geben und über die Abhängigkeit des Reaktions- 
grades von der Größe der Verdunkelungszone Klarheit schaffen sollte. 

Die dritte Reihe wurde ebenfalls mit Ullucus tuberosus und Oxalis 
tuberosa durchgeführt, wobei erstere Pflanze bis zum Versuchsbeginn am 
langen Tage (im Laufe von 60 Tagen) gezogen und durch Entfernung der 
Nebensprosse die Entwicklung nur eines Sprosses (des Hauptsprosses) 
zugelassen wurde. An Pflanzen von solchem Habitus kann man die Struk- 
turänderungen, die durch diese oder jene Tageslänge verursacht werden, 
besser untersuchen. 

Ehe wir zur Wiedergabe der Versuchsergebnisse übergehen, muß noch 
bemerkt werden, daß die genannte Versuchsreihe gegen Ende der Vege- 
tationsperiode ausgeführt wurde und von nur sehr kurzer Dauer war. 
Wegen Eintritts der kurzen Herbsttage konnte der Einfluß der Tages- 
verkürzung auf die Knollenbildung nicht zum Ausdruck kommen. Es 
wurde demnach das Hauptaugenmerk auf die Veränderungen im ober- 
irdischen Teil gerichtet (Ausläuferbildung, Blühwilligkeit usw.). Die 
Knollen, die sich in diesen Versuchen dennoch bildeten (s. Tabelle 3), 
entstanden nicht an den unterirdischen Stolonen, sondern an Achsel- 
knospen der aus oberirdischen Sprossen hervorgegangenen Ausläufer. 

Die Versuchsergebnisse sind in Tabelle 3 und den Abb. 5—9 wieder- 
gegeben. 

Versuche mit Ullucus tuberosus. 

Die erste Horizontalreihe der Tabelle 3 und die Abb. 5 veranschau- 
lichen die bereits bekannte Versuchsanstellung zur Tagesverkürzung 
der Sproßenden. Dieser Versuch unterscheidet sich von den früher 
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angeführten dadurch, daß die Versuchspflanze hier nicht wie früher durch 
eine Anzahl von Sprossen, sondern nur durch den Hauptsproß ver- 
treten war, an dem dann die Veränderungen beobachtet wurden, die 
die Verdunkelung des 
Sproßendes verursachte. 
Wie bereits oben be- 
merkt, erhält man bei der- 
artiger Versuchsanstellung 
neben der Umwandlung der 
Endsprosse zum Ausläufer 
noch eine reichliche Aus- 
läuferbildung unterhalb 
der Verdunkelungszone. In 
Tabelle 3 sehen wir die An- 
zahl der Ausläufer in der 
unverdunkelten Zone, die 
sich durch ‚Induktion‘ 
gebildet haben. Bei der 
Bildung dieser ,,induzier- 
ten“ Ausläufer läßt sich 
sehr gut ein Abklingen 
der Wirkung der verdun- 
kelten Spitze mit der Ent- 
fernung von ihr beobach- 
ten. Während in unmittel- 
barer Nahe der verdun- 
kelten Spitze die Ausläufer 
von üblicher Form sind, 
so kann man in weiterer 
Abb. 6. Ullucus tuberosus. Der Einfluß der Tages- Entfernung (etwa 10 cm 
Rechte: vergrößerter Sproßabschnitt, der am langen VON der Spitze) eigentiim- 
Tag wachsend unter dem Einfluß der verdunkelten liche Zwischenbildungen 
Sproßspitze fadenförmige Ausläufer aus den , à 
Blattachselknospen bildete. von Ausläufer und gewühn- 
lichem Seitensproß beob- 
achten. Dafür wollen wir noch ein Beispiel anführen. Es wurde 
die Spitze von mehreren junge Seitensprosse führenden Haupt- 
sprossen verdunkelt. Der Einfluß der verdunkelten Spitze auf die 
jungen Seitenzweige kam dadurch zum Ausdruck, daß diejenige, die 
in der Nähe des Verdunkelungsortes saßen, den Kurztaghabitus an- 
nahmen (Störung des Lokalisationsprinzips), später aber ihr ursprüng- 
liches Aussehen wiederbekamen. Die Seitenzweige aber, die sich in 
den unteren Abschnitten des Sprosses befanden, erfuhren unterdessen 
keinerlei Änderungen, d.h. der photoperiodische Reiz erschien hier 
lokalisiert. 
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Vergleicht man nun die Blühintensität der Pflanzen mit periodisch 
verdunkelten Spitzen und solcher, die unter gleichen Bedingungen an- 
gezogen, dem Verdunkeln aber nicht ausgesetzt worden waren, so sieht 
man, daß zu Ende des Versuchs die ersteren pro Pflanze 26, die zweiten 
aber 113 Blüten trugen. 


Aus diesem Versuch geht hervor, daß eine periodische Tagesverkürzung 
am Sproßende (3% vom Gesamtgewicht der Blattmasse) sehr wesentliche 
Änderungen im Ablauf physiologischer Vorgänge in der Pflanze hervor- 
ruft, wodurch das Blühen gehemmt wird und ein ganzer Sproßabschnitt 
den charakteristischen Kurztaghabitus annimmt, obgleich er dem un- 
mittelbaren Einfluß des kurzen Tages nicht ausgesetzt wurde. Das läßt 
einerseits auf die Relativität des photoperiodischen Reizes schließen, 
andererseits aber tritt die große Bedeutung der Endknospe für die Auf- 
nahme des Reizes zutage. 


Es erschien ferner notwendig, die Bedeutung der Verdunkelung von 
verschiedenen Sproßabschnitten (vgl. zweite und dritte Zeile der Tabelle 3) 
zu klären. Zwei Pflanzengruppen kamen zum Versuch. In der einen 
Gruppe bekam die obere Pflanzenhälfte den kurzen, die untere den 
langen Tag, in der anderen Gruppe umgekehrt die obere Hälfte den 
langen, die untere den kurzen Tag. Das Ergebnis ist deutlich aus Tabelle 3 
und Abb. 7 zu ersehen. In dem Falle, wo die obere Hälfte der Pflanze 
verdunkelt wurde (wie die Tabelle zeigt: 29% der Blatt- und 24% der 
Stengelmasse), war der Einfluß der verdunkelten Partie so stark, daß 
die ganze Pflanze den charakteristischen Kurztaghatitus annahm. Faden- 
förmige Ausläufer bildeten sich aus allen Blattachseln sowohl im kurz- 
tägigen wie im langtägigen Gebiet; das Blühen blieb aus; Knollen wurden 
angelegt. Auf diese Weise war der große Teil (71%) der gesamten Blatt- 
masse nicht imstande, dem Einfluß der oberen verdunkelten Teiles zu 
widerstehen. 


Beim Verdunkeln der unteren Hälfte, wo 56% der gesamten Blatt- 
masse am kurzen Tag und 44% am langen Tag wuchsen, konnte eine 
dominierende Wirkung des kurztägigen Teiles nicht festgestellt werden. 
In diesem Falle hatte der Teil der Pflanze, der am kurzen Tag wuchs, in der 
Verdunkelungszone eine Menge fadenförmiger Ausläufer, die dann Knollen 
bildeten. Die Ausläuferbildung brach aber beim Übergang aus der 
kurztägigen in die langtägige Zone plötzlich ab, durch „Induktion“ 
gebildete Ausläufer wurden bei solcher Versuchsanstellung nicht beob- 
achtet. Wir haben somit einen deutlichen Unterschied im Verhalten der 
Pflanzen je nach dem Einwirkungsort des photoperiodischen Reizes. 
Wenn wir beim Verdunkeln der Sproßspitze durch ‚Induktion‘ die Bil- 
dung einer bedeutenden Anzahl von Ausläufern erhalten, so erweist sich 
jedoch beim Verdunkeln der ganzen unteren Pflanzenhälfte die photo- 
priodische Reaktion als streng lokalisiert. 


Planta Bd. 23. 26 
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Wenn nun die photoperiodische Reaktion sich tatsächlich sehr leicht 
aus den morphologisch oberen nach den unteren Teilen fortpflanzt, 
Set ee ele, eaten so müßte 








Ab... 7. Ullucus tuberosus. Rechts: die un Hälfte bek den kurzen Tag. Links: die 
obere Hälfte (im schwarzen Bäckehen. befindlicher Teil) erhielt den kurzen Tag. 
sich im zweiten Versuch der Einfluß der oberen, unverdunkelten Hälfte 

auf die untere, verdunkelte bemerkbar machen. 

Das ist tatsächlich der Fall: Die Ausläuferbildung in der Kurztagzone 
verläuft an der Grenze der Langtagszone weniger intensiv als an den 
anderen Bezirken des Sprosses, statt der Ausläufer tragen die Achsel- 
knospen Blütentriebe (9 Triebe, s. Abb. 3). Folglich haben sich hier 
unter dem Einfluß des obenliegenden langtägigen Bezirks am kurzen Tag 
Blütentriebe gebildet, was noch in keinem der früher beschriebenen 
Versuche der Fall war. 
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Es läßt sich aus diesem Versuch folgern, daß der photoperiodische 
Reiz sehr leicht aus den morphologisch oberen nach den unteren Teilen, 
nicht aber in umgekehrter Richtung geleitet werden kann. 





Abb. 8. Ozalis tuberosa. Links: obere Hälfte erhielt, kurzen Tag. Rechts: den kurzen 
Tag erhielt die ganze Pflanze mit Ausnahme der Spitze. 


Versuche mit Oxalis tuberosa. 

Wenden wir uns nun der zweiten Versuchspflanze, Oxalis tuberosa, 
zu. Das Versuchsschema ist das gleiche wie bei Ullucus: die Ergebnisse 
sind in den zwei unteren Horizontalkolumnen der Tabelle 3 zusammen- 
gestellt, besonders deutlich aber durch Abb. 8 wiedergegeben. 

Bei der auf Abb. 8 links stehenden Pflanze wurde die obere Hälfte 
dem 10stiindigen kurzen Tag, die untere Hälfte aber dem langen Tag 
ausgesetzt. Die Pflanze nahm den charakteristischen Kurztaghabitus 
an, sämtliche Sproßspitzen stellten ihr Wachstum ein, es bildete sich 
eine bedeutende Anzahl von metamorphosierten Sprossen. aus den 

26* 
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Seitenzweigen, dann setzte sehr bald eine reichliche Knollenbildung ein. 
Somit erschien der am langen Tage wachsende Teil vollkommen unter 
dem Einfluß des obenliegenden verdunkelten Bezirks, obgleich beide 
Teile die gleiche Blattmasse besaßen. Die Lokalisationsstörung liegt 
deutlich auf der Hand. 

Hier muß noch darauf hingewiesen werden, daß trotz der großen 
Bedeutung, die der Tätigkeit der Endknospen für die Knollenbildung 
zukommt, man die Tätigkeit der Blattmasse hierbei nicht unterschätzen 
darf. So begann die Knollenbildung bei Oxalis tuberosa (zweite Versuchs- 
reihe, S. 396) sehr spät, und die Intensität dieses Vorganges war ziem- 
lich gering (Ertrag 0,39 g). In dem Fall aber, wo gleichzeitig mit dem 
Sproßende auch ein gewisser Teil der Blattmasse verdunkelt wurde 
(wie im gegebenen Versuch) ging die Knollenbildung bedeutend inten 
siver vor sich (Ertrag 3,22 g) und setzte früher als im ersten Falle ein. 

Aus dem beschriebenen Versuch läßt sich vor allem folgern, daß der 
photoperiodische Reiz aus den oberen Blattkreisen nach den unteren 
leicht hinunter geleitet werden kann, die langtägige ‚„‚Zwischenschicht‘‘, 
welche die verdunkelten Teile von dem Bildungsort der Knollen trennt, 
bildet kein Hindernis für den Ablauf dieses Vorganges. 

Beim Verdunkeln der unteren Pflanzenteile (Abb. 8 rechts) konnte man 
auf eine Umgestaltung der höherliegenden Teile der Pflanzen in den 
Kurztaghabitus durch ‚‚Induktion‘ rechnen. Um Gewißheit zu schaffen, 
wurde die untere verdunkelte Zone im Vergleich zur unverdunkelten sehr 
groß gewählt, 

Abb. 8 zeigt, daß fast die ganze Pflanze dem kurzen Tag ausgesetzt 
wurde und nur die Sproßspitze dauernd den langen Tag erhielt (93% 
der Blatt- und Stengelmasse am kurzen, 7% am langen Tag). Es wurde 
erwartet, das der verdunkelte Teil seinen Einfluß auf die Sproßspitze 
dahin ausüben würde, daß letztere ihr Wachstum einstellt und den 
Kurztaghabitus annimmt. Das war aber nicht der Fall. Die Sproßspitze 
zeigte nicht die geringsten Anzeichen einer Wachstumshemmung, ihr 
Verhalten blieb genau so, als wenn die Pflanze am langen Tag wäre. 
Auch hieraus kann man schließen, daß von unten nach oben der photo- 
periodische Reiz nur sehr schwer geleitet werden kann. 

Die Versuche der dritten Reihe mit den beiden Pflanzen Ullueus tube- 
rosus und Oxalis tuberosa haben gezeigt, daß der photoperiodische Reiz in 
verschiedenem Grade in Abhängigkeit von der Richtung geleitet werden 
kann. Beim Verdunkeln der oberen Pflanzenhorizonte zeigte es sich 
deutlich, daß eine Vergrößerung der Verdunkelungszone eine Ver- 
stärkung der Antwortreaktion der Pflanze nach sich zieht. Es fragt sich 
nun, ob beim Verdunkeln der unteren Teile der Pflanze dieselbe Abhän- 
gigkeit von Reiz und Reaktion Platz hat, oder aber der photoperiodische 
Reiz von unten nach oben überhaupt nicht geleitet wird. Um diese 
Frage zu klären, wurde folgender Versuch mit Ullueus tuberosus angestellt: 
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Die ganze Pflanze, mit Ausnahme des Sproßendes und der anliegenden 
3—5 Blättchen, bekam den kurzen Tag. Nach 15—18 Tagen war eine 
Änderung im Verhalten des Sproßendes ganz eindeutig, was in seinem 
sehr energischen Wachstum und der Umwandlung in eine Mittelbildung 
zwischen Ausläufer und normalem Stengel zum Ausdruck kam. Anfangs 
schien es, als ob das Sproßende unter dem Einfluß der untenliegenden, 
verdunkelten Teile sich so verhalten werde, als ob es selbst am kurzen 
Tage sich befände. Das schien allerdings nur anfangs so. Der Einfluß 
der untenliegenden Teile hat sich zweifellos bemerkbar gemacht, indem 
sich aus dem Sprosse ein ausläuferähnliches Gebilde geformt hat. Bleibt 
nun aber die Verdunkelungszone unverändert, während der Ausläufer 
intensiv weiterwächst, so stoßen wir hier sehr bald auf die bereits 
bekannte Erscheinung der ,,Reizflucht‘‘. Der ganze Vorgang verläuft 
folgendermaßen: der durch ‚Induktion‘ aus dem Sproßende gebildete 
Ausläufer wächst erst horizontal, richtet sich dann immer mehr und mehr 
nach unten, d. h. der Erdoberfläche zu, wird also positiv geotrop. Bald 
aber ändert er seine Wuchsrichtung, indem er sich nach oben umbiegt 
und eine Menge neuer Blättchen bildet. Auch in dem Falle, wo die 
Verdunkelungszone unverändert bleibt, verändert sich die Wuchsrichtung 
des Sprosses nicht mehr, und der Ausläufer wächst bald in vertikaler 
Richtung aufwärts, indem er immer mehr das Aussehen eines normalen 
Langtagsprosses annimmt. 

Abb. 9 zeigt das eben Gesagte. Links ist eine Pflanze wiedergegeben, 
die mit Ausnahme des Sproßendes in der ganzen Versuchszeit den kurzen 
Tag erhielt. Der Teil, der unterhalb des Striches liegt (76% des gesamten 
Blatt- und Stengelgewichts), wuchs am kurzen Tag; oberhalb des Striches 
ist der Ausläufer zu sehen, der von dem Einfluß des untenliegenden kurz- 
tägigen Teiles ‚geflüchtet‘ ist und sich nachher zu einem normalen 
langtägigen Trieb umgebildet hat. 

Abb. 9rechts zeigt das Ergebnis einesetwasabgeänderten Versuchs. Hier 
wurde nach Maßgabe der Streckung des Sproßendes unter dem Einfluß 
der untenliegenden verdunkelten Teile die Verdunkelungszone ebenfalls 
stetig vergrößert, indem am langen Tag stets nur das äußerste Ende des 
Hauptsprosses mit einigen Blättchen (7% des gesamten Sproß- und Blatt- 
gewichts) belassen wurde. In diesem Falle erfolgt keine Rückkehr zum 
ursprünglichen Habitus, und das Sproßende, das sich endgültig zu einem 
Ausläufer umgebildet hat, trägt an seinem Ende eine Luftknolle. Folg- 
lich muß die Möglichkeit einer Reizleitung von unten nach oben bejaht 
werden, doch muß betont werden, daß sie viel schwerer vor sich geht als 
in umgekehrter Richtung, was wohl mit der außerordentlichen Bedeutung 
der Tätigkeit des Vegetationspunktes zusammenhängt. 

Aus den Ergebnissen der dritten Versuchsreihe kann man folgern : 

1. Bei der Tagesabkürzung an einzelnen Teilen der Sprosse hängt 
die Stärke der Antwortreaktion von der Größe des Reizes ab; je größer 
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der dem kurzen Tag ausgesetzte SproBabschnitt ist, um so starker 
kommt sein Einfluß auf den benachbarten LangtagsproBabschnitt 
zum Ausdruck, der durch „Induktion‘ seinen Habitus ändert. 





Abb. 9. Ullucus tuberosus. Die ganze Pflanze außer dem Sproßende bekam den kurzen 
Tag, Linke Pflanze: die Verdunkel blieb unverändert. Rechte Pflanze: 
wurde mit dem Wachstum des Sprosses vergrößert. 








2. Die Leitung des photoperiodischen Reizes kommt bedeutend 
leichter in der Richtung von oben nach unten zustande als in umge- 
kehrter Richtung. 


4. Besprechung der Ergebnisse. 

Wenn man die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit überblickt, fällt vor 
allem ihre Gegensätzlichkeit ins Auge. Der Schluß, den man aus der 
ersten Versuchsreihe (mit einzelnen Zweigen) ziehen konnte, spricht für 
das Vorhandensein der Lokalisation. In dem Falle, wo die Pflanze drei 
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einander gleichwertige Zweige besaß und man zwei von diesen dem 
kurzen Tag aussetzte, den dritten aber am langen Tage beließ, entwickelte 
sich dieser Langtagzweig ganz unabhängig von dem verdunkelten Teil 
der Pflanze. Veränderte man nun das Verhältnis des verdunkelten zum 
nicht verdunkelten Teil im Sinne einer Vergrößerung des ersteren, so 
konnte man auch hier den Entwicklungscharakter des Langtagzweiges 
nicht beeinflussen. Man hat es also hier mit einer strengen Lokalisation 
des photoperiodischen Reizes zu tun. Die Ergebnisse der zweiten und 
dritten Versuchsreihe (Versuche mit einem Zweig) weisen dagegen auf 
eine Relativität der Lokalisationserscheinung und eine Abhängigkeit der 
Reaktionsstärke vom Verdunkelungsgrade hin. 

Das Vorhandensein einer solchen absoluten Lokalisation, die man 
an den Einzelzweigen beobachten kann, läßt sich vermutlich folgender- 
maßen erklären: Eine Wirkung der verdunkelten Zweige auf die unver- 
dunkelten ist zweifellos vorhanden, jedoch geht die Leitung des Reizes 
von unten nach oben nur sehr erschwert vor sich. Die vorhergehenden 
Versuche zeigten, daß bei der photoperiodischen Reaktion dem Sproß- 
gipfel eine sehr bedeutende Rolle zukommt. In Abhängigkeit von der 
Tageslänge, die das Sproßende erhält, nimmt die ganze Pflanze eine 
bestimmte morphologische Ausbildung an. In unserem Falle erhielt 
die Sproßspitze ebenso wie der ganze Zweig den langen Tag, und obgleich 
dieser Zweig auch in gewissem Maße unter dem Einfluß der benachbarten, 
verdunkelten Zweige stand, so behielt er doch den Langtaghabitus bei, 
da der Reiz in der Richtung von unten nach oben nur sehr unvollkommen 
geleitet wird; zudem ist ja die Wirkung der Endknospe stärker als die 
der anderen Pflanzenteile. 

Als Bestätigung für die Behauptung, daß verschiedene Zweige ein 
und derselben Pflanze, die bei verschiedener Tageslänge wachsen, auf- 
einander einwirken können, kann die zweite Versuchsreihe mit Ullucus 
tuberosus dienen. Verdunkelt man an einer gut entwickelten Pflanze 
bloß eine einzige Zweigspitze, so erscheint die Reaktion streng lokalisiert. 
Ausläufer werden durch „Induktion“ nicht gebildet. Verdunkelt man 
aber eine solche Pflanze nicht nur an einer Zweigspitze, sondern an 
3 Spitzen von 7, so werden dadurch Bedingungen geschaffen, die eine 
Bildung von Ausläufern auch außerhalb der Verdunkelungszone ermög- 
lichen. 

Im ersten Falle können sich ,,Induktions‘-Ausläufer wegen der 
entgegengesetzten Wirkung der benachbarten Langtagzweige nicht 
bilden; im zweiten Falle aber ist die Anzahl der Langtagzweige bedeu- 
tend geringer und deshalb auch ihre Wirkung auf die benachbarten, 
verdunkelten Zweige entsprechend schwächer. Dadurch wird dann auch 
die Ausläuferbildung durch „Induktion“ ermöglicht. Besitzt nun die 
Versuchspflanze nur einen Sproß, der vollkommen der Seitenzweige 
(dritte Versuchsreihe) beraubt ist, so erhalten wir bei Verdunkelung des 
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Sproßendes einer solchen Pflanze stets Ausläufer unterhalb der Ver- 
dunkelungszone, was wieder seine Erklärung darin findet, daß hier voll- 
kommen die Möglichkeit einer entgegengesetzten Wirkung von seiten der 
benachbarten Zweige ausgeschlossen ist. 

Man kann somit zusammenfassend sagen, daß die photoperiodische 
Reaktion in bezug auf einzelne Zweige vollkommen lokalisiert ist, was 
mit den Behauptungen von GARNER und ALLARD in Einklang steht. 
Was nun die Lokalisierung innerhalb eines einzelnen Zweiges anbetrifft. 
so kann man auf Grund der Ergebnisse vorliegender Arbeit mit voller 
Gewißheit behaupten, daß diese Erscheinung vollauf durch den Ver- 
dunkelungsgrad bestimmt wird, in Abhängigkeit hiervon kann Lokali- 
sierung eintreten oder auch fehlen. 

Wenden wir uns nun der Rolle zu, die der Terminalknospe bei der 
Rezeption des photoperiodischen Reizes hinzukommt. Darf man be- 
haupten, daß gerade dieser Pflanzenteil des spezifische Rezeptionsorgan 
für die Aufnahme des photoperiodischen Reizes darstellt? Gewiß nicht! 

Wäre es so, so könnte kein anderer Pflanzenteil auf den photo- 
periodischen Reiz reagieren. Wir sahen aber, daß der untere Teil der 
Pflanzen von Ullucus tuberosus und Oxalis tuberosa, wenn er dem kurzen 
Tag ausgesetzt wird, sehr lebhaft auf den Reiz reagiert. In diesem Falle 
bilden augenscheinlich die Blätter und Blattachselknospen die Rezep- 
tionsorgane. Daß diese Organe unabhängig von der Terminalknospe 
auf Änderungen der Tageslänge reagieren können, folgt aus einer Reihe 
unserer Versuche. Käme alles nur auf die Wirkung auf die Terminal- 
knospe an, so müßten wir das gleiche Ergebnis erhalten, gleichviel ob 
wir nur die Terminalknospe oder die ganze Pflanze verdunkelten. Im 
letzten Falle tritt die Reaktion auf die Änderung der Tageslänge bedeu- 
tend schneller ein, und der gesamte Vorgang verläuft intensiver. Folglich 
kann man die Verringerung der Geschwindigkeit und der Intensität 
der Antwortreaktion, die beim Verdunkeln der Terminalknospe zu 
beobachten ist, auf die hemmende Wirkung der Blattmasse, die am 
langen Tag wächst, zurückführen. Die Ergebnisse der dritten Versuchs- 
reihe zeigen, daß ein bloßes Verdunkeln des Sproßendes oder des Sproß- 
endes plus einer gewissen Blattmasse bei weitem nicht die gleichen 
Ergebnisse in bezug auf, Geschwindigkeit und Intensität des Reaktions- 
verlaufs liefert. 

Aus dem Gesagten geht hervor, daß von einem spezifischen Organ 
für die Aufnahme des photoperiodischen Reizes nicht die Rede sein. 
kann ; der ganze Sproß ist gegen Änderungen der Tageslänge empfindlich. 

Trotzdem aber tritt die Bedeutung der Terminalknospe stärker als 
die der übrigen Pflanzenteile bei der photoperiodischen Reaktion zutage. 
So führt die Verdunkelung aller oder nur einiger Sproßspitzen dennoch 
zur Knollenbildung am langen Tag. Die Pflanze befindet sich also mit 
ihrer gesamten Blattmasse unter Bedingungen, die die Knollenbildung 
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nicht begünstigen, trotzdem ändert ein Wechsel der Lichtverhältnisse 
nur an den Sproßspitzen grundsätzlich das physiologische Bild der 
ganzen Pflanze. 

Aus der zweiten Versuchsreihe geht klar die Ungleichwertigkeit der 
Verdunkelung gleich großer Sproßabschnitte aus der oberen oder unteren 
Zone hervor. Leider läßt sich aber aus diesem Ergebnis bloß die Tatsache 
feststellen, aber nicht erklären. Man kann nur zweierlei Voraussetzungen 
machen: Entweder nimmt man an, daß der photoperiodische Reiz dank 
morphologisch-physiologischer Eigenheiten der Pflanze nicht_aus den 
morphologisch unteren nach den oberen Teilen geleitet werden kann 
(in Analogie mit der Leitung des phototropischen Reizes, WENT 1928), 
oder aber man geht davon aus, daß der Reiz mit gleicher Leichtigkeit 
sowohl von oben nach unten wie in entgegengesetzter Richtung. geleitet 
werden kann, daß aber die Quellen dieser Einflüsse (oben bzw. unten) 
ihrer physiologischen Bedeutung nach nicht gleich sind. Der Scheitel 
der Pflanze als lebenstätiges, wachsendes Organ wird stets (gleichviel 
bei welcher Tageslänge er sich auch befindet) einen stärkeren Einfluß auf 
die untenliegenden Teile ausüben als umgekehrt. Zur Bekräftigung 
dieser Annahme kann man die Arbeit von DostAt (1931) anführen. 
Dieser Forscher entnahm Stengelstücke mit einem Blatt und einer Blatt- 
achselknospe von Circaea aus verschiedener Höhe und setzte sie als 
Stecklinge aus. Es zeigte sich, daß die Blattachselknospe aus Stecklingen, 
die dem unteren Teil der Pflanze entstammten, sich stets in einen Aus- 
läufer umbildete, während sie am Steckling, der aus dem oberen Teil 
des Stengels entstammte, stets einen Blütensproß bildete. Stecklinge aus 
mittleren Regionen der Pflanze gaben Mittelbildungen zwischen Aus- 
läufer und Blütensproß. Aus dem Versuch geht hervor, daß das ver- 
schiedene Betragen der Achselknospe nicht dadurch hervorgerufen sein 
kann, daß bereits beim Aussetzen der Stecklinge morphologische Unter- 
schiede in den Knospen, in Abhängigkeit von ihrer Lage an der Pflanze, 
vorhanden waren. Man muß vielmehr daran denken, daß eine solche 
Entwicklung erstens durch die Herausnahme des gegebenen Bezirks 
aus dem Zusammenhang mit der ganzen Pflanze, zweitens durch den 
Einfluß des Blattes, aus dessen Achsel sich die Knospe entwickelt, ver- 
ursacht wird; denn beim Entfernen oder Verdunkeln der Blätter eines 
beliebigen Stecklings entwickeln sich die Knospen unabhängig von 
seiner Lage an der Pflanze zu beblätterten Sprossen. 

Die Versuche von DosTAL weisen also auf eine verschiedene physio- 
logische Blühreife der Achselknospen in Abhängigkeit von ihrer Lage 
an der Pflanze hin, wobei diese Bereitschaft sich allmählich vom unteren 
nach dem oberen Teil der Pflanze hin ändert. 

Kehren wir nun wieder zu unserem Versuch zurück. Nimmt man 
an, daß bei Ullucus tuberosus ebenso wie bei Circaea die Achselknospen 
der oberen Stengelbezirke zur Bildung von Blütensprossen bereit sind, 
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die unteren aber zur Bildung von Auslaufern, so wird das Verhalten der 
Pflanzen bei verschiedener Verdunkelung verständlich. Verkürzt man 
den Tag bloß am Sproßende, so entwickeln sich die Knospen sowohl in 
der Verdunkelungszone wie in den benachbarten Bezirken nicht zu Blüten- 
sprossen, sondern zu Ausläufern. Jedoch reicht die Wirkung der ver- 
dunkelten Sproßspitze auf die untenliegenden Sproßteile nicht aus, um 
die mittleren Achselknospen (die nach Dostär Mittelbildungen geben) 
zur Bildung von Ausläufern zu veranlassen. Vergrößert man die Ver- 
dunkelungszone und somit auch die Wirkung auf die untenliegenden 
Sproßteile, so bilden alle Achselknospen im mittleren und oberen Sproß- 
teil Ausläufer. Was nun die Achselknospen im unteren Teil betrifft, so 
konnte DostAL zeigen, daß diese mit Leichtigkeit sich zu Ausläufern 
umwandeln, wofür bereits ihre Isolierung von den obenliegenden SproB- 
bezirken genügt. Das wäre eine zweite Erklärungsmöglichkeit dafür, 
daß beim Verdunkeln eines verhältnismäßig kleinen Stengelabschnitts 
im oberen Teil die ganze Pflanze auf den Reiz mit einer Ausläuferbildung 
antwortet. 

In dem Falle aber, wo wir im unteren Sproßabschnitt den Tag ver- 
kürzen, rufen wir die Ausläuferbildung in einer bereits dazu vorbereiteten 
Zone hervor. Was aber die obenliegenden Sproßabschnitte betrifft, so 
ist ihre Bereitschaft gerade von entgegengesetzter Natur, darum können 
wir auch keine Reizleitung in der Richtung von unten nach oben beob- 
achten. Es ist möglich, daß eine solche ‚Bereitschaft‘ durch die kor- 
relative Abhängigkeit zwischen der Terminalknospe und den unten- 
liegenden Sproßabschnitten verursacht wird. 

Man kann somit annehmen, daß der Unterschied in der Fortbewegung 
des photoperiodischen Reizes in Abhängigkeit von der Richtung nicht 
durch eine etwaige Polarität verursacht wird, sondern vielmehr auf die 
physiologischen Unterschiede des unteren (älteren) und des oberen 
(jüngeren) Teiles zurückzuführen ist. Es ist klar, daß die Wachstumszone 
einen großen Einfluß auf alle physiologischen Vorgänge im Pflanzen- 
organismus hat. Somit gibt es kein spezifisches Organ für die Aufnahme 
des photoperiodischen Reizes; jeder Sproßabschnitt gibt bei Verkürzung 
der Tageslänge eine Antwortreaktion; befindet sich aber dieser Abschnitt 
im unteren Teil des Sprosses, so bleibt die Reaktion von lokaler Bedeu- 
tung, wirkt man aber auf den wachsenden, oberen Teil der Pflanze ein, 
so erfaßt die Antwortreaktion einen bedeutenden Sproßabschnitt oder 
sogar die ganze Pflanze. 

Im Verlauf der ganzen Arbeit sprachen wir von der Wirkung eines 
Pflanzenteils auf den andern, des verdunkelten auf den unverdunkelten 
und umgekehrt, ohne jedoch auf das Wesen dieser Erscheinung einzu- 
gehen; wir stellten nur die Tatsache fest. Über die Natur dieser Ein- 
wirkung kann auf Grund vorliegender Versuche nichts ausgesagt werden. 
Immerhin aber will es mir scheinen, daß die Wechselwirkung zwischen 
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den einzelnen Pflanzenteilen, die sich bei verschiedener Tageslänge 
befinden, wohl den korrelativen Wechselbeziehungen am nächsten 
kommen, die zwischen dem Blatt und seiner Achselknospe, der Terminal- 
knospe und den Achselknospen der Seitenzweige bestehen. Leider 
herrscht über das Korrelationsproblem beim heutigen Stand der Wissen- 
schaft weder Klarheit noch eine einheitliche Meinung. Ohne auf dieses 
sehr verwickelte und sehr wenig erforschte Gebiet einzugehen, möchte 
ich jedoch auf die beiden Hauptrichtungen hinweisen, in denen zur Zeit 
die Erklärung dieser Frage versucht wird. Die eine Richtung, die von 
GoEBEL (1915), DostäL (1910) u.a. vertreten wird, führt die ver- 
wickelte Wechselwirkung der einzelnen Pflanzenteile auf die Bilanz der 
Nährstoffe (insbesondere der Kohlehydrate) zwischen den einzelnen 
Pflanzenteilen zurück. Die andere Richtung schreibt eine große Bedeutung 
der regulierenden Wirkung einer besonderen Stoffgruppe — der Hor- 
mone — zu, die in den einzelnen Organen entstehen (Snow 1929 u. a.). 

Die Anhänger beider Richtungen stützen sich in ihren Behauptungen 
auf experimentelle Ergebnisse. Ohne .zunächst eine Entscheidung’ über 
die Richtigkeit dieser Theorien zu treffen, muß jedoch betont werden, 
daß die Wichtigkeit der Nährstoffbilanz im Pflanzenorganismus nicht 
geleugnet werden kann. Es ist ja ohne weiteres einleuchtend, daß die 
einzelnen. Organe, je nach ihrer Lage an der Pflanze (obere, untere) 
oder ihrem Entwicklungsstadium (ruhende oder wachsende) sich unter 
verschiedenen Ernährungsbedingungen befinden. 

In unseren Versuchen wird gleichfalls die Nährstoffbilanz gestört, 
insofern wir die Sproßenden verdunkeln und somit ihr Wachstum 
liemmen, wodurch der einseitige Nährstoffstrom nach der Wachstumszone 
gestört wird. An und für sich wird aber dieser Faktor nicht die unmittel- 
bare Ursache sein, die diesen oder jenen Entwicklungsgang der Achsel- 
knospe bedingt — er ist bloß die notwendige Vorbedingung für die 
Verwirklichung verwickelterer physiologischer Vorgänge. 

Von einem hormonalen Charakter der in vorliegender Arbeit be- 
schriebenen Erscheinungen kann solange keine Rede sein, bis dieser 
Vorgang nicht durch entsprechende Versuche genügend geklärt ist. 
Freilich haben wir hier eine gewisse Ähnlichkeit mit hormonalen Er- 
scheinungen; 1. ist das für die Reaktion am meisten verantwortliche 
Organ die Sproßspitze; 2. nimmt die Wirkung von oben nach unten nach 
Maßgabe der Entfernung vom Reizort ab; 3. steigert sich die Wirkung 
mit Vergrößerung des dem Reiz unterworfenen Gebietes; 4. ist die 
Leitung des Reizes polar gerichtet. Das alles besagt aber bloß eine 
äußere Ähnlichkeit, eine vertiefte Analyse des Wesens der Erscheinung 
ist hierdurch keineswegs gegeben. 

Außer dieser äußeren Ähnlichkeit gibt noch der Versuch mit der 
„Reizflucht‘“ der Seitenzweige einen gewissen Anlaß, einen hormonalen 
Charakter des Vorganges zu vermuten. Hier tritt an erster Stelle die 
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Tätigkeit der Endknospe des Seitensprosses selber in den Vordergrund, 
wodurch dieser vom Einfluß der kurztägigen Bezirke des Hauptsprosses 
befreit wird. Diese Erscheinung läßt sich leichter vom Standpunkt 
der Hormonaltheorie als einer Nährstoffbildung erklären. Es kann hier 
noch auf Literaturangaben hingewiesen werden, die direkte Hinweise 
auf den Hormonalcharakter der Knollenbildung enthalten (DoroscHec- 
UuxzaR 1911), insofern gezeigt wird, daß die Knollenbildung viel schneller 
eintritt, wenn in die Pflanze ein besonders bearbeiteter Auszug aus den 
Knollen eingeführt wird. Freilich sind diese Angaben die einzigen in 
der Literatur. 

Es scheint mir aber, daß man mit viel größerer Bestimmtheit auf 
Grund unserer Versuche von einer Rolle des Lichtfaktors in der photo- 
periodischen Reaktion sprechen darf. Es ist hier nicht nur an die Photo- 
synthese zu denken, sondern durch das Licht werden in der Pflanze die 
Gestaltungsvorgänge mitbedingt: Permeabilität, der Stoffwechsel und 
die Chlorophylisynthese werden ebenfalls durch Licht beeinflußt, ferner 
tritt es im Phototropismus als Reizträger auf. Es fragt sich nun, in 
welcher Weise das Licht an der photoperiodischen Reaktion teilnimmt. 

Es ist einleuchtend, daß Pflanzen, die sich bei verschiedener Tages- 
länge entwickeln, unter verschiedenen Bedingungen der Photosynthese 
stehen. Nehmen wir sogar an, daß die Intensität der Photosynthese 
am kurzen Tag gesteigert ist, so wird immerhin die absolute Menge 
der Photosyntheseprodukte verschieden sein. Kann man nun diesen 
Unterschied in der Dauer der Photosynthese für das Verhalten der 
Pflanze bei verschiedener Tageslänge verantwortlich machen? Gewiß 
nicht. Ließe sich alles auf die Unterschiede in der Dauer der Photo- 
synthese zurückführen, so bliebe auch das verschiedene Verhalten der 
Langtag- und Kurztagpflanzen gegenüber verschiedener Belichtungs- 
dauer gänzlich unverständlich. Die Ergebnisse vorliegender Arbeit 
bestätigen diesen Gedanken. In der zweiten Versuchsreihe wurden nur 
die Spitzen der Pflanzen verdunkelt. Berechnet man die Blattmasse, 
die sich hierbei am kurzen Tag befand, so findet man, daß diese bei 
Ullucus tuberosus 9%, bei Oxalis tuberosa 24% ausmachte, mit anderen 
Worten: der größere Teil der Blattmasse entwickelte sich am langen 
Tag. Weiter: Eine Änderung der Lichtverhältnisse für etwa 9% der 
Blattmasse dürfte wohl kaum eine merkenswerte Änderung für die 
Assimilation der ganzen Pflanze hervorgerufen haben. Man darf an- 
nehmen, -daß die Menge der Assimilationsprodukte bei den verdunkelten 
wie nicht verdunkelten Pflanzen gleich war, doch verläuft die Ver- 
wendung dieser Produkte bei diesen beiden Pflanzengruppen in ganz 
verschiedener Weise. In einem Falle wird der gesamte Nährstoffvorrat 
zum Wachstum, d.h. zum Aufbau neuer oberirdischer Organe ver- 
wandt, während im anderen Falle die Hauptmenge der Nährstoffe in 
unterirdische Teile zum Aufbau von Knollen geleitet wird. Die Ursache 
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für den so verschiedenen Verlauf der physiologischen Vorgänge ist wohl 
in der Lichtwirkung zu suchen, aber hier nicht im Sinne verschiedener 
Assimilationsdauer, sondern seiner spezifischen Wirkung als Reizträger 
oder Katalysator für bestimmte physiologische Vorgänge, welche die 
Entwicklung des Organismus in diese oder jene Bahn lenken. 

Vorliegende Arbeit gibt zwar keine vollständige Lösung des auf- 
gerollten Problems, sie läßt jedoch erkennen, daß die Dinge hier weit 
verwickelter liegen als es GARNER und ALLARD (1925) und auch Knorr 
(1926) auf Grund ihrer Versuche vermuteten. Zudem läßt unsere Arbeit 
es notwendig erscheinen, den Charakter des Reizträgers selbst und dem- 
zufolge die Bedingungen der Reizleitung und -übertragung zu klären. 
Nicht weniger wichtig erscheint die Frage nach der Reizaufnahme und 
insbesondere der Wechselbeziehungen. Für weitere praktische Arbeiten 
auf dem Gebiet wird es vor allem nötig sein, die Lokalisationserscheinung 
auf die Baumarten, insbesondere auf die Obstarten, anzuwenden, um 
dadurch Verfahren auszuarbeiten, die eine Beschleunigung des Blühens 
und Fruchtens ermöglichen könnte. Solche Methoden hätten wohl kaum 
eine wirtschaftliche Bedeutung, aber für züchterische Zwecke wären sie 
wohl von Interesse. 

5. Zusammenfassung. 

1. Die Lokalisierung des photoperiodischen Reizes in bezug auf 
verschiedene Zweige der Pflanze tritt ganz eindeutig in voller Überein- 
stimmung mit den Beobachtungen von GARNER und ALLARD und den 
späteren von Knorr zutage. 

2. Die Untersuchung der Lokalisierung der photoperiodischen Reize 
innerhalb eines Sprosses zeigte bei Verdunkelung einzelner Bezirke: 

a) Die Relativität dieser Erscheinung und ihre Abhängigkeit vom 
Verdunkelungsgrad; sie kann demzufolge zum Vorschein kommen oder 
auch ganz fehlen. 

b) Die große Bedeutung der Scheitelknospe für die Aufnahme des 
photoperiodischen Reizes und demnach für die Entwicklungsrichtung 
der gesamten Pflanze. 

c) Eine allmähliche Abschwächung der Wirkung des höherliegenden 
verdunkelten Teils auf den nicht verdunkelten Teil nach Maßgabe der 
Entfernung voneinander. 

d) Eine Steigerung der Wirkung der verdunkelten Teile auf die 
unverdunkelten mit der Vergrößerung der Verdunkelungszone. 

e) Die Fähigkeit der jungen, in den Blattachseln entstandenen Seiten- 
triebe, die durch die ,,Induktion“ den Kurztaghabitus erworben haben, 
sich wieder von dem Einfluß der Kurztagwirkung zu befreien und 
wieder den Langtaghabitus anzunehmen. 

f) Daß die Leitung des photoperiodischen Reizes in der Pflanze von 
der Richtung beeinflußt, und zwar nach oben gehemmt, nach unten 
gefördert wird. 
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g) Das Fehlen eines spezifischen Organs fiir die Aufnahme des photo- 
periodischen Reizes, da jeder Stengelabschnitt auf jede Reizeinwirkung 
eine Antwortreaktion gibt, die allerdings in ihrer Intensität vom Reizort 
abhängig ist. 

3. Bei Aufzucht von einzelnen Sprossen einer knollenbildenden Pflanze 
bei verschiedener Tageslänge befindet sich der unterirdische knollen- 
bildende Teil unter der Wirkung zweier entgegengesetzter Einflüsse, 
und zwar des Kurztag- und Langtagteiles der Pflanze. Je nach dem 
Verhältnis dieser zueinander tritt Knollenbildung ein oder bleibt aus, 
jedoch ist sie immer weniger intensiv als wenn die ganze Pflanze den 
kurzen Tag erhält. 

4. Indem wir die Frage nach der Natur der Wirkung des verdunkelten 
Teiles auf den unverdunkelten vorläufig offen lassen möchten, müssen 
wir doch darauf hinweisen, daß dem Lichtfaktor bei der photoperiodischen 
Reaktion eine besondere spezifische Rolle zukommt. Denn die Photo- 
synthese kann die Entwicklungsverschiebungen, die wir bei unseren 
Versuchspflanzen beobachteten, nicht erklären. 
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UNTERSUCHUNGEN ÜBER DEN WASSERTRANSPORT 
IN IMPATIENS BALSAMINA L. UND IMPATIENS ROYLEI WALP. 


Von 
SIGMUND REHM. 


Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 9. Januar 1935.) 


Einleitung. 


Daß sich das Wasser in den Leitbahnen der Pflanzen auch in anderer 
als der normalen Richtung, d.h. von den Wurzeln auf dem kürzesten 
Weg zu den Blättern, bewegen kann, stellte schon HALES an Bäumen, 
deren Holz teilweise durchtrennt war, fest. Ebenso fand er, daß ein 
Zweig das Transpirationswasser gleich gut durch die abgeschnittene 
Sproßspitze wie mit dem basalen Ende aufnimmt. Seitdem wurden 
ähnliche Experimente wiederholt gemacht, um über den Ort der Wasser- 
leitung Aufschluß zu erhalten oder die physiologische Bedeutung der 
seitlichen Leitbündelverbindungen aufzuklären (z. B. STRASBURGER!; 
HABERLANDT ?; ZIMMERMANN 1923; BAKER und JAMES 1933). Besonders 
geeignet für solche Untersuchungen erwiesen sich Pflanzen, deren Gefäß- 
verlauf leicht feststellbar ist, also vor allem Blätter (WIELER 1888; 
RırpeL 1913; GERRESHEIM 1913; MEYER 1934) und die Sprosse krautiger 
Pflanzen (TSCHERMAK 1896; SAUERBREI 1914 und MEYER 1915; in den 
angeführten Arbeiten weitere Literatur). 

Über die Tatsache, daß der Transpirationsstrom von seinem normalen 
Weg abgeleitet werden kann, und daß dazu die seitlichen Verbindungen 
der Leitbündel verwendet werden, führen alle diese Untersuchungen 
kaum hinaus. Vor allem fehlen quantitative Angaben über die für die 
Benützung der Leitbündelanastomosen notwendigen Kräfte und die 
Widerstände, die die Gefäße bei einer Durchströmung in normaler und 
umgekehrter Richtung bieten. 


Material. 

Die Versuche wurden zunächst mit Impatiens balsamina L. begonnen. 
Verwendet wurden weißblühende Pflanzen ohne Anthocyanbildung im 
Sproß, die aus den genetischen Untersuchungen Prof. F. v. WETTSTEIN= 
stammten. Die Pflanzen wurden im Gewächshaus in Töpfen und in 
Wasserkultur gezogen. In normaler Knopscher oder v. D. CRONEscher 
Lösung wuchsen sie sehr schlecht. Nach Verwendung von Hoagland- 


1 STRASBURGER: Leitungsbahnen 1891, S. 595 und an anderen Stellen. 
2 HABERLANDT: Physiologische Pflanzenanatomie, 6. Aufl., S. 348/349. 
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A-Z-Lésung (ScHRoPP und SCHARRER 1933) gediehen sie gut. Eine 
nähere Analyse ergab, daß nur Bor und Mangan den fördernden Einfluß 
ausübten, ja, daß sie allein ein erheblich besseres Wachstum auslösten 
als die vollständige A-Z-Lösung. Als Nährlösung diente daher weiterhin 
die normale Knopsche mit einem Zusatz von Bor und Mangan in der 
Konzentration, die sie in der A-Z-Lösung haben (Stammlösung 11 g 
H,BO, und 7 g MnCl, in 18 Liter, davon 1 ccm auf 1 Liter Nährlösung). 
Für die Versuche des zweiten Teils diente Impatiens Roylei Wazr. Die 
Pflanzen stammten aus dem Freiland des Münchener Botanischen Gartens, 
ein Teil war in Töpfen im Freien angezogen worden. 


Methode. 


Die Methodik des Nachweises der Wasserbewegung in der Pflanze 
ist erst in der letzten Zeit erörtert worden (Coster 1931; HuseEr 1932). 
Die sicherste Färbung der benützten Gefäße erhält man mit Trypanblau, 
das zum ersten Male von BucHHoız (1921) empfohlen wurde. Es diffun- 
diert nicht durch die verholzten Wände, so daß immer nur die wirklich 
benützten Gefäße gefärbt erscheinen. Es bietet außerdem den großen 
Vorzug, in Alkohol unlöslich zu sein, so daß man die zu untersuchenden 
Stücke beliebige Zeit aufbewahren kann. Auch bleibt es nicht merklich 
(wenigstens auf die bei meinen Versuchen zu beobachtenden kurzen 
Strecken) hinter einer LiNO,-Lösung zurück. Ebensogut oder noch 
besser ist eine 0,1%ige Lösung von Cyanol extra. In keinem Versuch 
war es weniger weit, häufig in einzelnen Gefäßen weiter festzustellen 
als das Lithium !. Cyanol wird von den Gefäßwänden nicht gespeichert 
und diffundiert aus den Gefäßen nur langsam heraus. Es ist gänzlich 
ungiftig. In den Blättern wird es von den Zellen der Leitbündelscheide 
initensiv gespeichert (vgl. CoLLANDER 1921, S. 367). Von den Blättern 
wandert es in den Siebröhren nach abwärts, so daß bei länger dauernden 
Versuchen auf Querschnitten durch den Stengel auch die Phloömteile 
gefärbt erscheinen ?. Im Phloöm wird das Cyanol besonders von den 
Parenchymzellen gespeichert, die Wanderung findet aber nach meinen 
Beobachtungen im Plasma der Siebröhren selbst statt. Das häufig be- 
nutzte und gut steigende Eosin wurde nicht verwendet, da es sehr schnell 
aus den Gefäßen herausdiffundiert. Als ganz schlecht erwies sich für 
mein Objekt Methylenblau. Es blieb auch auf kurzen Strecken bis zu 50% 
hinter dem Lithium zurück. Allerdings liefert es eine sehr schöne Färbung. 
In Fällen, wo das Verhalten zweier Farbstofflösungen, die an verschiedenen 
Stellen der Pflanze geboten wurden, beobachtet werden mußte, verwendete 


1 Daß Wasser nicht rascher wandert als LiNO,-Lösung, ist nicht bewiesen. 
Die Übereinstimmung der Steiggeschwindigkeit verschiedener Indikatoren spricht 


aber dagegen. 
2 Aufnahme und Wanderung im Phloöm läßt sich auch für Neublau und 


Methylenblau nachweisen. 
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ich neben den blauen Farbstoffen Trypanrot oder Naphtolorange, die sich 
in Vorversuchen als brauchbar erwiesen hatten. 

Die Beobachtung des Farbaufstieges erfolgte in der "gleichen Weise 
wie bei den Versuchen PrirzErs an etiolierten Keimlingen, von außen 
(Pritzer 1878, S. 215f.). An nicht zu alten Pflanzen läßt sich so mit 
bloßem Auge bei richtiger Beleuchtung selbst ein einzelnes gefärbtes 
Gefäß erkennen. 

Es wurden ferner Versuche angestellt, ob sich die von Ursprung (1916) an- 
gegebene Methode der röntg ischen Verfolgung des Aufstiegs von Kontrast- 
mitteln in der Pflanze für eine exakte Beobachtung der Wasserbewegung eigne '. 
Namentlich wurde versucht, ob sich ein Stoff finden lasse, der in die bewurzelte 
Pflanze in für die Erzeugung eines wahrnehmbaren Kontrastes genügender Menge 
eintritt. Diese letzteren Versuche fielen negativ aus, da Schwermetalle schädigend 
auf die Wurzel wirken und von ihr zurückgehalten werden, während das leicht 
permeierende Jod in der notwendigen Verdünnung auch bei Verwendung von Weich- 
strahlröhre und empfindlichem Film keinen genügenden Kontrast liefert. Zur 
Verfolgung des Wasseraufstiegs in der angeschnittenen Pflanze ist die Methode 
aber wohl geeignet. Dieselbe Pflanze wird in möglichst kurzen Zeitabständen photo- 
graphiert. Auf den Aufnahmen läßt sich das Fortschreiten des Kontrastmittels 
in jedem einzelnen Gefäß verfolgen. Verwendbar sind alle löslichen Schwermetall- 
salze. Besonders schöne Bilder erhielt ich mit ,,Thorotrast“, einer in der Medizin 
verwendeten kolloidalen ThO,-Lösung, die infolge der Größe ihrer Teilchen nicht 
aus den Gefäßen herausdiffundiert. Diese Methode scheint mir besonders für die 
Verfolgung der Wasserbewegung in undurchsichtigen Pflanzen geeignet. Auch 
die Wanderung verschiedener Stoffe im Parenchym oder quer durch das Holz 
läßt sich damit ohne Zerlegung des Objektes beobachten. 

Für die quantitative Untersuchung der physiologischen Leistungs- 
fähigkeit des Wasserleitungssystems bei Beanspruchung in verschiedener 
Weise war es nötig, die für die Überwindung der Widerstände in den 
Leitbahnen nötigen Saugspannungen zu messen. Nach OPPENHEIMERs 
kritischen Untersuchungen (1933) schien es fraglich, ob die (für solche 
Bestimmungen wohl allein in Frage kommende) vereinfachte URSPRUNGsche 
Methode brauchbare Ergebnisse liefern würde. An sich erscheinen die 
Blätter meiner Versuchspflanzen, namentlich von Impatiens Roylei, wegen 
ihrer Zartheit und der geringen Entwicklung der mechanischen Elemente 
sehr geeignet. Die Längenänderung der Streifen beträgt zwischen 
0,1 und 0,4 Vol.-molarer Rohrzuckerlösung regelmäßig 4—5%. Dabei 
gehen die Änderungen in diesem Bereich ziemlich proportional der Kon- 
zentration der Rohrzuckerlösungen, was K6cKEMANN an seinem Objekt 
ebenfalls feststellen konnte (1932, Kurven S. 674). Für relative Messungen 
am gleichen Objekt halten WALTER und THREN (1934) die Streifen- 
methode für durchaus brauchbar. Auf solche kam es bei meinen Unter- 
suchungen allein an. Sie werden durch verschiedene Quellung wenig 
beeinflußt werden. Um einen etwaigen Einfluß der Interzellularen 





1 Ich möchte auch hier den Assistenten an der Physikalisch-therapeutischen 
Abteilung des Städt. Krankenhauses 1.d.I. in München, Herrn Dr. Fe. ECKERT und 
Herrn Dr. H. ScHor& für Rat und Hilfe in den röntgentechnischen Fragen danken. 


Planta Bd. 23. 27 
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zu vermeiden, wurden die Streifen immer so geschnitten, daß die obere 
Epidermis ihre Enden bildete. 

Nach dem Vorgang OPPENHEIMERS (1933) übertrug ich die Blätter 
vor der Messung nicht in Paraffinöl. Besonders bei Impatiens balsamina 
dringt es fast augenblicklich nach dem Anschneiden in die Interzellularen 
ein und verzögert so die Einwirkung der Zuckerlösungen sehr. Das 
Schneiden und Messen der Blattstreifen fand in einem Kellerraum statt, 
dessen Temperatur zwischen 14 und 15° konstant war, und in dem durch 
Besprengen des Bodens mit Wasser eine Luftfeuchtigkeit von über 80% 
hergestellt wurde. Die Messung der Schnitte wurde im Mikroskop bei 
20facher Vergrößerung mit dem Okularmikrometer vorgenommen. Das 
Schneiden und Messen der Streifen eines Blattes dauerte höchstens 
5Min. In dieser Zeit ist keine Veränderung der Schnitte in der feuchten 
Luft meßbar. Die Schnitte blieben meist 45 Min. in den Lösungen, 
nie länger als eine Stunde. Nach dieser Zeit finden, wie verschiedene 
Proben zeigten, nur mehr geringe Änderungen der Schnittlängen statt, 
die das Ergebnis der Messung in keinem Fall verschoben hätten. 


Umleitung des Transpirationsstromes. 
I. Anatomie. 

Der anatomische Aufbau verschiedener Impatiens-Arten ist von 
Beyse (1881) und HERMANN (1886) untersucht worden. Auch bei 
SAUERBREI (1914) finden sich einige Angaben. Die von mir benützten 
Arten zeigen die normalen Eigenschaften der Gattung. 

Die Versuche des ersten Teiles wurden alle an Impatiens balsamina 
ausgeführt. Sie weicht vom Typus durch die Unregelmäßigkeit des 
Bündelverlaufes in den unteren Internodien ab. In diesen ist die Zahl 
der Gefäßbündel meist vermehrt. Bemerkenswert ist ferner, daß sich 
in älteren Pflanzen fast stets Gefäße finden, die Haupt-,und Seitensproß 
gemeinsam sind. Die von Meyer (1928, S. 247 und 250) aufgestellte 
Regel, daß an Verzweigungsstellen Hauptorgan und Zweig keine gemein- 
samen Tracheen besitzen, gilt also nicht allgemein. Im Hauptsproß 
gehen die meisten Tracheen durch mehrere Internodien. Auch im Ko- 
tyledonarknoten finden sich durchgehende Gefäße. Sproß und Blatt 
besitzen nie gemeinsame Gefäße, was schon wegen der an ihrer Grenze 
eintretenden Änderung in der Gefäßweite nicht wahrscheinlich ist. 

Leitbündelanastomosen, an denen eine Umleitung des Transpirations- 
stromes möglich ist, finden sich in der Pflanze an verschiedenen Stellen. 
Im Hypokotyl verlaufen vier große Gefäßbündel (vgl. die Tafeln bei 
Beyse 1881). Zwischen ihnen entspringen die Wurzeln. Bei jedem Wurzel- 
ansatz findet sich im Sproß ein Ring von Gefäßen, durch den normal das 
Wasser von der Wurzel in den Hauptsproß geleitet wird. Je zwei dieser 
Bündel treten kurz unter den Kotyledonen zusammen, um sich gleich 
wieder zu trennen. Auch an dieser Stelle bestehen reichlich Anastomosen. 
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Von hier biegen die GefaBbiindel ab und bilden iiber jedem Kotyledo einen 
Bogen, von dem in wechselnder Zahl die Gefäßbündel zu den weiter oben 
inserierten Blättern abgehen. Zu jedem Blatt führen drei Gefäßbündel. 
Kurz vor ihrem Eintritt ins Blatt finden sich meist einige Gefäße, die 
eine Verbindung zwischen den drei Bündeln herstellen. Im übrigen ist 
der Gefäßverlauf aus Abb.1 zu entnehmen. An allen 
Stellen, wo sich im Sprosse Bündel vereinigen oder trennen, l 
befinden sich Anastomosen. Auch die isolierten mark- m 
ständigen Gefäße, die sich im unteren Teil des Sprosses 
finden, besonders im Hypokotyl zwischen den vier Haupt- 
bündeln, stehen in den Knoten mit den anderen Gefäßen 
in leitender Verbindung. 

Für die Verteilung des Wassers in der Pflanze sind nicht 
nur die Gefäßverbindungen im Sproß von Bedeutung, 
sondern auch die Anastomosen der ‚Gefäße im Blatt. Außer 
den feinen Anastomosen der Gefäße in der Blattfläche finden N 
sich solche in der Mittelrippe, und zwar ausschließlich in i 
ihrem oberen Drittel. 


—> 


II. Funktion der Gefäßverbindungen. 

Die Bedeutung der Gefäßverbindungen für die Wasser- 
versorgung der Pflanze wird sofort klar, wenn man die 
Schwierigkeit des Wassertransportes außerhalb der Gefäße, Fern 
in Holzfasern oder im Parenchym, beobachtet. Das Innere Gefäßverlauf 
des Balsaminenstengels ist mit großzelligem wasserreichem ye oy 
Markgewebe erfiillt. Es kann aber auch auf kurze Strecken von Impatiens 
nicht geniigend Wasser hindurchwandern, um ein einzelnes mnt 
Blatt, dessen sämtliche GefäBverbindungen durchtrennt wurden!, frisch 
zu erhalten. Dabei erréicht die Saugspannung eines Blattes beim Beginn 
des Welkens etwa 12 Atm. Zieht man davon 5 Atm. ab, die fiir den 
Wassertransport im Blatte selbst zu rechnen sind (so viel beträgt unge- 
fähr die Saugspannung eines mit dem Stiel in Wasser gestellten Blattes 
bei lebhafter Transpiration), so bleiben für den Wassertransport durch 
wenige Millimeter lebendes Gewebe oder seitlich durch den Holzfaserring 
noch 7 Atm. Das genügt nicht zu einer ausreichenden Versorgung. 

Ganz anders ist das Ergebnis, wenn man an einem Blatt nur die 
normalen zuführenden Gefäße durchtrennt und die Möglichkeit der Ver- 
sorgung durch die Gefäßanastomosen offen läßt. Das Blatt bleibt völlig 
frisch. Unter gewöhnlichen Transpirationsbedingungen läßt sich keine 
Erhöhung der Saugspannung nachweisen. In einem Fall z. B. betrug 
bei einer Temperatur von 23° die Saugspannung eines Blattes, das 

1 In alle Einschnitte durch Gefäßbündel müssen Glimmerblättchen eingelegt 


werden, da sonst eine ziemlich erhebliche kapillare Leitung von Wasser bzw. Farbe 
über die Schnittstelle hinweg stattfindet. 
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nur über die Gefäßverbindungen an den Insertionsstellen der nächst- 
höheren Blätter sein Transpirationswasser beziehen konnte, 5,29 Atm.; 
die eines etwa gleich hoch inserierten Blattes der gleichen Pflanze mit 
normaler Gefäßverbindung ebensoviel. Erst bei extremeren Transpi- 
rationsbedingungen wird ein Unterschied meßbar. Bei 30,5° und Sonne 
betrug die Saugspannung eines Blattes mit indirekter Gefäßverbindung 
6,39 Atm., die eines entsprechenden mit normaler Wasserversorgung 
5,92 Atm., ein Unterschied also von etwa 0,5 Atm. Soviel kann aber der 
Saugspannungsunterschied verschieden hoch inserierter Blätter unter 
den gleichen Bedingungen auch betragen, wenn sie durch eine ähnliche 
Entfernung voneinander getrennt sind, wie sie der Umweg im Falle der 
Umleitung ergibt. Aus diesen Zahlen ist zu entnehmen, daß die Leit- 
bündelverbindungen mit erstaunlicher Leichtigkeit benützt werden. Es scheint 
kein Unterschied in der Leitfähigkeit zu bestehen, ob zwei Tracheen 
in gerader Verbindung miteinander stehen, oder ob das Wasser seitlich 
von der einen in die andere übertreten muß. Und diese Umleitungen des 
normalen Transpirationsstromes können nicht nur kurze Zeit benützt 
werden. Zwei Pflanzen wurden im Kotyledonarknoten gespalten und 
das Hypokotyl auf einer Seite bis zu dem Spaltschnitt durchtrennt, 
so daß der über dem Schnitt in der Achse des einen Kotyledo stehende 
Seitensproß Wasser und gelöste Stoffe nur auf dem Umweg über höher 
inserierte Blätter erlangen konnte. Bei beiden Pflanzen zeigte sich in 
mehreren Wochen nicht der geringste Unterschied zwischen dem Wachs- 
tum dieser Achselsprosse und normal versorgten. Sie trugen Blüten 
und Früchte wie alle anderen. 

Hervorgehoben werden muß noch, daß die Leitbündelverbindungen 
in dieser Weise nur funktionieren, wenn in ihnen die Gefäße wirklich 
anastomosieren, d. h. aneinander herantreten, ohne daß Holzfasern oder 
Parenchymzellen zwischen ihnen liegen. Wie sehr Holzfasern den seit- 
lichen Wasserübertritt von einem Gefäß ins andere erschweren, zeigen 
folgende Versuche: Die seitlichen ,,Blattspurbiindel“ vereinigen sich direkt 
unterhalb des Blattes mit den von höher inserierten Blättern herab- 
kommenden Bündeln. Auf einer Strecke von 2—3 cm unterhalb des Blattes 
finden sich zahlreiche Gefäßverbindungen. Durch sie nimmt das Blatt 
unter Umständen von oben kommendes Wasser auf. Durchtrennt man 
die Blattspurbündel kurz unterhalb des Blattes, so kann das Wasser 
nicht mehr durch die weiter unten gelegenen Gefäßverbindungen fließen, 
es müßte seitlich durch die Holzfasern zu den zum Blatt führenden Gefäßen 
gelangen. Die erschwerte Wasserversorgung macht sich in einem An- 
steigen der Saugspannung bzw. im Welken des Blattes geltend. Als 
Beispiel mögen einige Versuche an vollkommen gleich ausgebildeten 
Blättern angeführt werden: 

1. Einschnitt in die Blattspurbündel 2cm unterhalb des Blattes. Saug- 
spannung des Blattes 5,83 Atm. Farbe gelangt in alle Gefäße des Blattstiels. 
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2. Einschnitt 1,5 cm unterhalb des Blattes, Saugspannung 12,1 Atm., 
Blatt leicht welk. Im Blattstiel sind in den seitlichen Bündeln die 10 bzw. 
15 äußersten Gefäße gefärbt. 

3. Einschnitt 1 cm unterhalb des Blattes. Blatt sehr welk, Saug- 
spannung nicht mehr sicher meßbar (>20 Atm.?). Im Blattstiel sind 
die 9 bzw. 4 äußersten Gefäße gefärbt; dabei enthalten auch in diesem 
Falle alle von oben kommenden Gefäße bis zum Einschnitt Farbe. 

Bei einem weiteren Versuch, bei dem der Einschnitt 1 cm unterhalb 
des Blattes angebracht war, vertrocknete das Blatt in der Versuchszeit 
vollkommen, ebenso zwei Blätter, deren Bündel 0,5 cm unterhalb der 
Insertionsstelle durchtrennt waren. 

Noch augenfälliger wird die Schwierigkeit der Wasserbewegung quer 
durch die Holzfasern durch folgenden Versuch gezeigt: Ein Stengel wurde 
im unteren Teil gespalten und links in Cyanol-, rechts in Naphtol- 
orange-Lösung gestellt. Nach 2 Stunden wurde die Pflanze untersucht. 
In einem Bündel der rechten Seite fanden sich bis 10 cm unterhalb der 
Spaltung neben den rot gefärbten Gefäßen einige am Rand, die Cyanol 
enthielten. Ihre Verbindung nach unten war offenbar durch den Spalt- 
schnitt gestört worden. Da die Schnittstelle allmählich austrocknete, 
wurde den Gefäßen Wasser entzogen. Das Ersatzwasser wurde lieber 
auf dem Umweg über den nächsten Knoten herbeigeschafft, als von den 
durch wenige Holzfasern getrennten Gefäßen des gleichen Bündels. 
Derselbe Vorgang läßt sich in ähnlichen Versuchen regelmäßig an den 
isolierten markständigen Gefäßen beobachten. Auch sie ergänzen, wenn 
ihre normale Verbindung nach unten gestört ist, das ihnen entzogene 
Wasser immer auf oft weiten Umwegen von oben, nie durch das Parenchym 
aus benachbarten Gefäßen. 

Zur weiteren Illustration der physiologischen Leistungsfähigkeit der 
Gefäßbündelverbindungen diene die Beschreibung einzelner Versuche. 


1. Verbindungen über der Blattinsertion. 

Wie leicht diese Verbindungen benutzt werden, wurde schon oben 
angeführt. Über sie läßt sich nicht nur ein einzelnes Blatt oder ein einzelner 
Seitensproß mit Wasser versorgen, sondern große Teile der Pflanze. 
Eine Pflanze wurde ihre: ganzen Länge nach gespalten bis auf wenige 
Zentimeter unter der Spitze. Die eine Hälfte der Pflanze tauchte in Wasser, 
die andere hing in der Luft und mußte also ihren Transpirationsverlust 
über den Sproßgipfel von der anderen Seite her decken. Die Temperatur 
betrug 17,1%. Nach 7 Stunden wurde die Saugspannung der untersten 
Blätter bestimmt. Das direkt mit Wasser versorgte Blatt hatte eine 
Saugspannung von 5,57 Atm., das gegenüberstehende von 6,0 Atm. 
Dahin hatte das Wasser einen Umweg von 93,5 cm zu machen. Cyanol- 
lösung stieg vom ersten Blatt bis zum Wendepunkt am Sproßgipfel 
46,5 cm in 4Min. Von da hinab bis zum zweiten Blatt 47 cm in 6,5 Min. 
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Die Verlangsamung der Strömung trat erst im unteren Teil der indirekt 
versorgten Seite ein. Auf dieser standen außer den Blättern drei große 
und ein kleiner Achselsproß. Den Saugspannungsunterschied von 
0,43 Atm. sah man den Blättern äußerlich nicht an, sie waren völlig frisch. 

Der gleiche Versuch wurde bei 23° wiederholt. Entsprechend der 
höheren Transpiration fand sich ein größerer Saugspannungsunterschied 
zwischen den beiden unteren Blättern, 1,27 Atm. Das indirekt ver- 
sorgte Blatt war auch äußerlich etwas schlaffer als das andere. Außer- 
dem wurde die Saugspannung zweier höher oben 
inserierter Blätter ermittelt. Zwischen ihnen fand 
sich ein Unterschied von 0,54 Atm. Die Anordnung 
zeigt Abb. 2. Eingetragen sind nur die Blätter, 
deren Saugspannung bestimmt wurde!, die Entfer- 
nungen und die Steiggeschwindigkeiten der Farb- 
lösung. Der Widerstand im oberen Teil ist ver- 
hältnismäßig größer als auf den übrigen Strecken. 
Das ist verständlich, da oben die Gefäße weniger 
zahlreich und enger sind und außerdem bei der 
Umleitung verhältnismäßig mehr Querwände zu 
überwinden sind. 

Durch entsprechende Einschnitte kann man dem 
Transpirationsstrom eine Bahn vorschreiben, auf der 
er mehrmals seine Richtung ändern muß. Unter 
nicht allzu extremen Transpirationsbedingungen ist 

Abb. 2. trotzdem eine ausreichende Wasserversorgung der 
Blätter möglich. Dafür zwei Beispiele: 

1. Temperatur 18°, Pflanze mehrere Stunden abgeschnitten in 
Wasser, dann in Cyanollösung. Das Wasser mußte folgenden Weg 
nehmen: Zunächst 19 cm aufwärts bis zu einem Blatt (Farbenaufstieg in 
1,5 Min.). Auf der anderen Seite des Blattes 8 cm abwärts in 2Min. Von 
hier in einem anderen Gefäßbündel aufwärts 13,5 cm in 2Min. Das dort 
inserierte Blatt war nicht mehr ganz so frisch wie die anderen. Auf der 
anderen Seite dieses Blattes mußte das Wasser wieder 7 cm nach abwärts 
fließen. Das dort inserierte Blatt war schon deutlich schlaff. Von hier war 
die Verbindung zu den weiter oben am Sproß inserierten Blättern offen. 
Die Farbe stieg nur mehr langsam, die Blätter waren deutlich welk. Die 
Farbe verbreitete sich aber im oberen Teil über den ganzen Sproß. 

2. Temperatur 29°. Sonst wie Pflanze 1. Weg des Wassers (bzw. 
der Farblösung): Zunächst durch ein Bündel 23 cm zu einem Blatt mit 
einem großen Seitenzweig nach oben (in 30 Sek.). Durch das Blatt- 
spurbündel der anderen Seite 11 cm abwärts (in 30 Sek.), zu dem dort 
inserierten Blatt, in dessen Achsel ebenfalls ein großer Seitensproß 

1 Die Saugspannungen verschieden hoch inserierter Blätter sind nicht mit- 
einander vergleichbar, s. S. 429. 
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stand. Dieses Blatt war schon etwas schlaff. Von hier durch das Biindel 
auf der anderen Seite des Blattes 22cm aufwärts an den Insertions- 
stellen zweier Blätter vorbei in 3 Min. zu einem Blatt, das schon ziemlich 
welk war. Auf der anderen Seite des Blattes wanderte die Farbe abwärts 
zu einem 9,5 cm entfernten Blatt mit großem Achselsproß in 2 Min. 
Das Blatt war noch welker, aber erheblich frischer als die fast ganz 
vertrockneten Blätter weiter oben am Sproß, zu denen keine Gefäß- 
verbindung bestand. 

Durch diese Versuche wird die Einheitlichkeit des gesamten Leitungs- 
systems der Pflanze in sehr anschaulicher Weise gezeigt. Die vorhandenen 
Leitbündel lassen sich willkürlich kombinieren, und das Wasser findet 
auf dem neuen Weg offenbar keine erheblich größeren Widerstände 
als auf dem normalen. Nur müssen bei öfteren Umleitungen von einem 
Bündel zum anderen natürlich relativ mehr Querwände passiert werden 
als bei geradem Verlauf des Wasserweges, da, wie oben erwähnt, in 
normaler Richtung viele Gefäße durch zwei oder mehr Internodien gehen. 

Der physiologische Zusammenhang des ganzen Wasserleitungssystems 
einer Pflanze wurde schon 1905 von WIESNER an dem Verhalten von 
abgeschnittenen Sprossen und ganzen Pflanzen von Aesculus gezeigt. 
Er belichtete sie auf zwei gegenüberliegenden Seiten verschieden stark. 
Die Schattenblätter welkten alsbald, während die Sonnenblätter länger 
trisch blieben. Er schloß daraus, daß diese den Schattenblättern der 
anderen Seite Wasser entzogen hatten. Auf den gleichen funktionellen 
Zusammenhang weisen die Beobachtungen von BARTHOLOMEW (1926), 
Yarp (in Maxımow 1928, Fußnote S. 239/240) und WALTER (1931, S. 57). 
Einseitige Beanspruchung des Leitungssystems verteilt sich durch Leit- 
bündelverbindungen auf die ganze Pflanze, so daß alle Teile Schwan- 
kungen in der Saugspannung mitmachen. 

Die anatomische Untersuchung führt zu dem gleichen Schluß, daß 
„das gesamte Leitungssystem ein physiologisch einheitliches Ganzes 
bildet‘ (MEYER 1928, S. 250). 


2. Verbindungen in Kotyledonarknoten. 

Die Wirkungsweise dieser Verbindungen läßt sich am besten zeigen, 
wenn durch zwei, auf gegenüberliegenden Seiten ober- und unterhalb 
des Knotens geführte Einschnitte die gerade Verbindung unterbrochen 
ist. Durch die oberhalb der Kotyledonen gelegene Gefäßbrücke wie durch 
die zwischen ihnen befindlichen Gefäßanastomosen findet eine für die 
Wasserversorgung der Pflanze ausreichende Querleitung statt. Daher 
kann der Kotyledonarknoten rings herum umwandert werden. Das zeigt 
auch folgender Versuch: 

Eine Pflanze mit Seitensprossen in den Achseln der Kotyledonen wurde 
oberhalb derselben abgeschnitten und das Hypokotyl in vier Teile, ent- 
sprechend den Gefäßbündeln, gespalten. Nur das links von dem einen 
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Kotyledo herabkommende Biindel tauchte in Farbe. Die von diesem 
nach links führenden Verbindungen waren durchtrennt. Die Farbe floß 
also nach rechts durch die Verbindung oberhalb des einen Kotyledo auf 
dessen rechte Seite und von da weiter zu dem linken Bündel des anderen 
Kotyledo. Auch in dessen rechtes „Blattspurbündel‘‘ gelangte sie noch, 
so daß nach einiger Zeit beide Achselsprosse und alle drei in der Luft 
hängenden Hypokotylteile mit ihren Wurzeln gefärbt waren. 


3. Verbindungen an den Wurzelabgängen. 

Wie im Kotyledonarknoten ist auch an der Basis des Hypokotyls 
die Leitung des Wassers um den ganzen Sproß herum möglich mit Hilfe 
der Gefäßbrücken an jedem Wurzelabgang. Die Wurzeln entspringen 
am Hypokotyl in vier Längsreihen zwischen den Gefäßbündeln. Läßt 
man nur die Wurzeln einer Reihe Farbe aufnehmen, während die anderen 
in der Luft hängen, so verteilt sich die Farbe nach entsprechender Zeit 
in alle Wurzeln. Wie ausgiebig die Querleitung in dieser Region sein 
kann, zeigt folgender Versuch: Eine Pflanze mit großen Seitenzweigen 
in den Achseln der Kotyledonen wurde zwischen diesen gespalten. Auf 
der einen Seite durchtrennte ein horizontaler Einschnitt alle nach oben 
führenden Gefäße. Auf dieser Seite nahm die Pflanze Farblösung durch 
den abgeschnittenen Achselsproß des Kotyledo auf. Die Wurzeln hingen 
in der Luft. Um zu den transpirierenden Blättern zu gelangen, mußte 
die Farbe 21 cm nach abwärts fließen (Achselsproß + Hypokotyl) und 
an der Basis des Hypokotyls in die Gefäße auf der anderen Seite über- 
treten. In der ersten Minute nach dem Abschneiden des Seitenzweiges 
unter der Lösung floß die Farbe die 21 cm nach abwärts und stieg auf 
der anderen noch 10 cm bis zur Basis des ersten Laubblattes. In der 
nächsten Minute stieg die Farbe in den dort inserierten Seitenzweig 15 cm. 
Nach weiteren 2 Min. hatte sie seine Spitze erreicht (42 cm) und war in 
einen in gleicher Höhe auf der gegenüberliegenden Seite stehenden 
Achselsproß 18 cm gestiegen. 

Die Leitbündelverbindungen an der Basis der Pflanze (Wurzelregion 
und Kotyledonarknoten) sind für die gleichmäßige Wasserversorgung der 
Pflanze von besonderer Bedeutung. Durch sie gleichen sich Unter- 
schiede im Wassergehalt des Bodens sofort aus, ohne daß das Wasser 
weiter oben im Sproß große Umwege machen muß. Die Leitbündel- 
verbindungen im oberen Teile des Sprosses werden wohl nur bei mecha- 
nischen Verletzungen (Knickung, Hagel, Beschädigung durch Tierfraß) 
in Anspruch genommen werden. Eine besonders innige Verbindung der 
Leitbündel in Wurzelansatz und Hypokotyl stellte Meyer (1915) auch 
an Viola fest. Sie dürfte eine weitverbreitete Einrichtung sein. 


4. Die Leitbündelverbindungen im Blatt 
dienen natürlich hauptsächlich zur Verteilung des Wassers im Blatte 
selbst. Nimmt es durch ein seitliches Bündel Wasser auf, so gelangt das 
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Wasser nur an der Spitze der Mittelrippe auf die andere Seite. Bei 20° 
ist kein Unterschied in der Saugspannung beider Hälften meBbar, wohl 
aber bei höherer Temperatur. Erst von 37° an wird die Wasserverteilung 
so schwierig, daß der untere Teil der indirekt versorgten Hälfte vertrocknet. 
Der Weg des Wassers läßt sich so besonders bei den großen Blättern 
von Impatiens Roylei sichtbar machen. Die Tatsache, daß dabei der untere 
Teil des Blattes auf einer Seite vertrocknet, während es auf der anderen 
vielleicht etwas welk ist, zeigt noch einmal die großen Widerstände, 
die die wenigen lebenden Zellen, welche die Bündel in der Blattrippe 
trennen, einem seitlichen Transport des Wassers entgegensetzen. 

Bei schwacher Transpiration genügen aber die Verbindungen am Ende 
der Mittelrippe nicht nur, um die andere Blatthälfte mit Wasser zu ver- 
sorgen. Das Wasser kann, wenn die seitlichen Verbindungen im Sprof 
durchtrennt sind, durch das andere, indirekt versorgte seitliche Bündel 
aus dem Blatt nach abwärts fließen und andere Blätter versorgen. In 
einem Fall war eine Pflanze, deren oberer Teil entfernt war, vollkommen 
gespalten ; die Verbindung zwischen beiden Hälften wurde durch ein Blatt 
hergestellt, dessen Stiel ebenfalls gespalten war. Die eine Hälfte tauchte 
in Wasser, auf der anderen befand sich ein Seitenzweig mit mehreren 
Blättern. Er blieb während der Versuchszeit frisch (5 Stunden, Tempe- 
ratur 14°). Die Nachprüfung des Wasserweges mit Farbe ergab, daß sie 
von dem Blatt aus 12 cm abwärts floß zu der Insertionsstelle eines Blattes 
und von hier aufwärts 8cm zu dem Seitenzweig. 

Die Widerstände gegen eine stärkere Wasserdurchströmung sind bei 
dieser Gefäßverbindung natürlich höher als bei den Verbindungen im 
Sproß. Bei zwei Versuchen, wo über die Spitze eines Blattes ein zweites 
Blatt mit Wasser versorgt wurde, war bei 18,5° nach 7 Stunden kein 
Saugspannungsunterschied zwischen letzterem und einem gleich hoch 
stehenden, normal mit Wasser versorgten zu messen; bei 26,1° nach 
25 Stunden ein Unterschied von 2,63 Atm. Zwischen den beiden Hälften 
des Blattes, in dem die Umleitung stattfand, bestand kein Saugspannungs- 
unterschied (Streifen aus der Mitte des Blattes). 

Wie die Leitbündelverbindungen der Wasserversorgung bei Unter- 
brechung einzelner Leitungsbahnen dienen, so gleichen sie auch Unter- 
schiede in der Beanspruchung der Gefäße beim Wassertransport in gerader 
Richtung aus. Das zeigt folgender Versuch: Eine Pflanze wurde auf der 
einen Seite ganz entblättert, auf der anderen blieben vier gerade über- 
einander inserierte Blätter stehen. Unten wurde die Pflanze gespalten, 
die entblätterte Seite tauchte in Cyanol, die beblätterte in Naphtolorange. 
Die zwei untersten Blätter bezogen ihr Wasser nur von dieser Seite, im 
nächsten waren zwei Bündel rot und eines blau, und das oberste erhielt 
sein Wasser nur von der gegenüberliegenden Seite. Die gerade Gefäß- 
verbindung war bei ihm durch die anderen Blätter so beansprucht, daß 
das Wasser leichter auf dem, allerdings nicht großen, Umweg beschafft wurde. 
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Etwas Ahnliches zeigen folgende Versuche: Einige möglichst gleich- 
artige Pflanzen wurden bis auf wenige Blätter an der Spitze entblättert. 
Über dem Kotyledonarknoten wurden durch Querschnitte sämtliche 
Gefäßbündel außer einem durchtrennt. Auch unterhalb der Blätter an der 
Spitze wurden die Gefäßbündel durchschnitten bis auf die drei ,,Blatt- 
spurbiindel“, die zu dem gerade über dem nicht durchschnittenen unteren 
Bündel stehenden Blatte führten. Die Entfernung zwischen Kotyledonar- 
knoten und diesem Blatt war bei allen Pflanzen gleich, etwa 32 cm. Die 
Pflanzen wurden abgeschnitten und in Wasser gestellt. Die Beanspruchung 
des Leitungssystems wurde dadurch variiert, daß oben verschieden 
viele Blätter stehengelassen wurden. Zur Erreichung größerer Steig- 
geschwindigkeit wurde der letzte Versuch bei höherer Temperatur an- 
gestellt. Nach 2 Stunden wurde bei allen Pflanzen die Steiggeschwindig- 
keit durch Aufsteigenlassen von Cyanol, die Saugspannung des untersten 
Blattes und die Zahl der benützten Gefäße und Bündel in der Mitte der 
entblätterten Strecke bestimmt. Bei starker Beanspruchung war die 
Steiggeschwindigkeit in den seitlichen Bündeln 2—3mal kleiner als in 
dem oder den mittleren, die die kürzeste Verbindung darstellten. Die 
Ergebnisse sind in folgender Tabelle zusammengestellt: 

Bei der ersten Pflanze wurde 

Steig. % nur ein seitliches und das mittlere 
py spannung rw +. von den zu dem einzigen vorhan- 
= denen Blatt fiihrenden Biindeln ge- 
färbt. Daß bei Pflanze 4 mehr Ge- 

















1,26 491 2 14 
2,6 4,91 2 16 fäßbündel benutzt wurden als bei 
14,5 5,29 3 21 Pflanze 5, erklärt sich aus der 
= 5% | 5 | 2 UnregelmaBigkeit des Bündelver- 


laufes. Die Zahl der benützten Ge- 
fäße ist durchaus der Steiggeschwindigkeit bzw. Saugspannung proportional. 

Alle diese Versuche bestätigen und erweitern die Ergebnisse ZIMMER- 
MANNs (1923) und Arnprs (1929), die mit zum Teil gleicher Versuchs- 
anordnung bei Holzpflanzen eine seitwärts und abwärts gerichtete Wasser- 
bewegung zeigen konnten. Gegenüber Holzpflanzen bietet mein Objekt 
den großen Vorteil, daß der Bündelverlauf schon von außen sichtbar ist 
und die Bewegung der Farbe sich direkt verfolgen läßt. Bei den anderen 
Objekten konnte nur die entstandene Färbung auf Querschnitten geprüft 
werden. Da das dabei nachweisbare Abwärtsfließen von Farbe in den 
Gefäßen wiederholt zu falschen Vorstellungen Anlaß gegeben hat (vgl. 
namentlich Brrcn-HirscHFELD 1920; Kastens 1924; Dixon 1924 und 
a. and. O.; ARNDT 1929), sei noch folgendes betont: Bei gleichmäßiger 
Wasserversorgung der ganzen Pflanze konnte ich in keinem Fall eine Umkehr 
des Transpirationsstromes beobachten. Läßt man eine gleichmäßig be- 
blätterte Pflanze auf zwei Seiten verschiedene Farben aufnehmen, so 
bleiben (wie bei ZIMMERMANN 1923) beide Färbungen scharf getrennt 


—— 
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bis zur Spitze und in jedem auf der Grenze stehenden Blatt. Lauft ein Ge- 
fäßbündel an der Grenze beider Farben, so sind in ihm häufig Gefäße mit 
Mischfarbe zu sehen. Das tritt aber sofort beim Aufsteigen der Farbe ein 
und kann daher nicht so gedeutet werden, daß in dem gleichen Gefäß zu- 
nächst die eine Farbe aufgestiegen sei und dann die andere, etwa nach 
Erreichung der Blätter, abwärts. Die doppelt gefärbten Gefäße bilden viel- 
mehr die Fortsetzung von zwei verschieden gefärbten Gefäßen nach oben. 
In keinem einzigen Versuch konnte ich eine Abwärtsbewegung der 
Farbe in den Gefäßen beobachten, die nicht durch die Saugung der Blätter 
oder des die Gefäße umgebenden Parenchyms oder durch die kapillaren 
Eigenschaften der Gefäße zu erklären gewesen wäre. Bei meinem Objekt 
ist also keine Spur einer Differenzierung der Gefäßbündel in ‘conduits for 
upward movement of the transpiration stream and others for thedownward 
movement of food” (ARNDT 1929, S. 183) nachzuweisen. Diese 
Schlußfolgerung ist wohl nur durch die weniger übersicht- Al 
lichen Verhältnisse bei holzigen Pflanzen zustande gekommen. 


Wasserströmung in verschiedener Richtung. 

Die Selbstverständlichkeit, mit der das Wasser in der 
Pflanze auch von oben nach unten fließt, macht es wahr- 
scheinlich, daß die Strémungsrichtung keinen Einfluß auf die 
Leitfähigkeit der Gefäße hat. Einen quantitativen Beweis 
dafür liefern die bisherigen Versuche jedoch nicht. Um 
ihn zu erbringen, ist es notwendig, die Leitungswiderstände 
einzelner Gefäße zu erfassen. Der Plan war, an möglichst 
genau bekannten Gefäßsystemen die Widerstände nach der 
Po1seviLLeschen Formel zu berechnen und mit den Saug- 
spannungsdifferenzen der Blätter zu vergleichen. Die Vor- 
versuche ergaben, daß in der normalen Pflanze die Leitungs- 
widerstände so gering sind, daß sie sich mit der Saug- app.3. Getas- 
spannungsmessung mit der vereinfachten Urspruneschen Ähm nay el 
Methode nicht sicher nachweisen lassen. Die Widerstände patiens Roylei. 
lassen sich aber auf ein Vielfaches steigern, wenn man den 
Transpirationsstrom mit Hilfe der Bündelverbindungen auf möglichst 
wenige Gefäße zusammendrängt. 

Für diese Messungen erwies sich Impatiens balsamina als recht ungeeignet. 
Die einzelnen Internodien sind bei ihr so kurz (etwa 5 cm), daß der Widerstand 
in einem solchen trotz erhöhter Strömungsgeschwindigkeit klein bleibt. Man müßte 
also, um meßbare Saugspannungsdifferenzen zu erhalten, eine größere Zahl von 
Internodien hintereinander schalten. Dadurch wird aber die Berechnung des 
Widerstandes nach der PoıseviLLeschen Formel sehr erschwert, da in jedem 
Internodium Gefäßzahl und -weite sich ändern. Ja, nicht einmal im einzelnen 
Internodium sind diese Werte konstant wegen der unregelmäßigen Spaltungen 
und Vereinigungen der Bündel. 

Ein ideales Objekt für meine Absicht fand sich in Impatiens Roylei War. Bei 
ihr stehen die Blätter in dreizähligen Quirlen übereinander, wobei jeder folgende 
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Quirl genau iiber den Liicken des vorhergehenden steht. Zu jedem Blatt fiihren 
drei Bündel (Abb. 3). Die seitlichen vereinigen sich im nächst unteren Knoten 
mit den seitlichen Bündeln der dort inserierten Blätter. Das mittlere Bündel läuft 
ununterbrochen durch zwei Internodien, bis es wieder median auf ein Blatt trifft. 
In den Internodien verlaufen die Gefäßbündel vollkomnien isoliert. Die Gefäßzahl 
und -weite bleibt dabei fast immer konstant. In den Knoten stehen meist sämtliche 
12 Bündel untereinander in Verbindung. Auch bei dieser Art kommen gelegentlich 
Abweichungen von dem Schema vor. Häufig vereinigt sich das mittlere Bündel 
mit einem der beiden seitlichen. Manchmal stehen die drei Blätter des Quirls 
nicht auf gleicher Höhe. Der Verlauf der Gefäßbündel ist leicht festzustellen, 
da jedem Gefäßbündel eine Rippe des Stengels entspricht. Die Internodien können 
recht erhebliche Längen erreichen, besonders bei den an der Basis des Haupt- 
sprosses entspringenden Seitensprossen. Das längste von mir verwendete Inter- 
nodium war 5l cm lang. Gewöhnlich schwankt die Größe zwischen 20 und 40 cm. 
Dieser Größe entspricht auch die Länge der Gefäße. Die meisten Gefäße endigen 
in den Knoten, doch kommen regelmäßig im sekundären Zuwachs Gefäße vor, die 
von einem Internodium ins andere laufen. Die Länge der Gefäße wechselt stark, im 
Durchschnitt ist sie etwa 15—20 cm, bei kurzen Internodien entsprechend weniger. 

Die Geltung des PorsEuILLEschen Gesetzes für die Berechnung der 
Leitfähigkeit der pflanzlichen Gefäße ist noch recht unsicher. Sie leidet 
bisher vor allem an der mangelhaften Bestimmung des leitenden Quer- 
schnittes. Die ersten Messungen stammen von Ewarr (1906, 1908). 
Er fand die empirische Leitfähigkeit bei verschiedenen Hölzern 7—300mal 
geringer als sie nach der Berechnung zu erwarten war. Für Wistaria 
sinensis, Acer und Populus canadensis findet er sie 2—3mal geringer. 
Bestimmt wurde sie durch Filtration von Wasser unter Druck, berechnet 
durch Auszählung der Gefäße und Bestimmung des mittleren Durch- 
messers. Die Richtung der Filtration soll keine Rolle spielen. Aus den 
Messungen von FARMER (1918), der die Leitfähigkeit einer großen Zahl 
von Hölzern ebenfalls durch Filtration prüfte, leitet Huser (1928) für 
Buchenholz ab, daß die tatsächliche Leitfähigkeit etwa 38% der theore- 
tischen betrage. Die letzten Bestimmungen wurden von BERGER (1931) 
nach der Farmerschen Methode an krautigen Pflanzen ausgeführt. 
Nach ihm beträgt für diese die empirische Leitfähigkeit 12—22% des 
theoretischen Wertes. 

Mein Objekt bot nun eine gute Gelegenheit, den Widerstand der Gefäße 
mit einer ganz. anderen Methode zu bestimmen. Zur Prüfung des 
PoIsEvUILLEschen Gesetzes müssen alle in ihm vorkommenden Größen 
meßbar sein. Nach der Formel läßt sich dann der theoretische Wert 
für eine dieser Größen ausrechnen und mit dem gefundenen vergleichen. 
Als Größe für diese Prüfung ist am geeignetsten der Druckabfall 
längs des Leitungssystems: nach der PoıseviLLeschen Formel ist dieser 

Ap = Nl. 8 

PI a 
Die in der Zeiteinheit transportierte Wassermenge V läßt sich aus 
dem Produkt von benütztem Querschnitt und Steiggeschwindigkeit 
berechnen. | ist die Länge des Gefäßbündels, £r* die Summe der vierten 
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Potenzen der Gefäßradien, u der Zähigkeitskoeffizient für Wasser von 
18° = 0,0105. Die Gefäßdurchmesser ließen sich bei meinem Objekt 
genau bestimmen, in den günstigsten Fällen erschienen nur zwei oder 
drei Gefäße gefärbt. Die größte Schwierigkeit machte die Bestimmung 
der Steiggeschwindigkeit. Es kamen von vornherein nur sehr durch- 
sichtige Stengel in Frage. Deshalb konnten nur ziemlich junge Stengel 
ohne Anthocyanbildung verwendet werden. Aber auch dann erwies sich 
die Rinde vielfach noch als zu dick, um eine einwandfreie Beobachtung 
zu gestatten. Als Indikator verwendete ich ein Gemisch von 0,1% Cyanol 
und Trypanblau. Das letztere war notwendig, um eine klare Färbung 
der benützten Gefäße zu erhalten, da bei der kurzen Dauer der Versuche 
Cyanol allein die Gefäßwände völlig ungefärbt ließ. 

Die Bestimmung der Druckdifferenz längs der gemessenen Strecke 
geschah zunächst in der Weise, daß die Saugspannung eines Blattes am 
unteren Ende des Bündels und eines vom oberen Ende bestimmt wurde. 
Es zeigte sich aber, daß sich so keine brauchbaren Werte ergeben, da 
dabei verschieden alte Blätter verglichen werden müssen. Die alten 
Blätter liefern mit der vereinfachten Ursprungschen Methode fast immer 
niedrigere Werte als die jungen. Die Differenz schwankt zwischen 
0 und 3 Atm. Auf diese Weise ergeben sich für die Leitung in normaler 
Richtung zu große Druckunterschiede, für die Leitung in inverser Lage 
zu kleine. In zwei Fällen, wo die Leitfähigkeit in umgekehrter Richtung 
bestimmt wurde, zeigten die oberen Blätter sogar niedrigere Werte als 
die unteren (z. B. 6 Atm. oben gegen 7,5 unten bei einem Leitungswider- 
stand von 0,5 Atm.). Dieses Ergebnis kann nur durch einen Fehler der 
vereinfachten Ursprungschen Methode verursacht sein. Blätter mit ver- 
schiedenem mechanischem Aufbau lassen sich mit ihr nicht vergleichen. 
In unserem Fall hätten Blätter mit geringerer Saugspannung gegen einen 
Widerstand von 0,5 Atm. (nach PoISEUILLE berechnet) Wasser von Blättern 
mit höherer Saugspannung abgesaugt. In Wirklichkeit bestand natürlich 
ein umgekehrtes Saugspannungsgefälle. 

Die Bestimmung von Ap läßt sich aber auch auf folgende Weise 
ausführen : Die Blätter eines Wirtels haben, wie eine Reihe von Versuchen 
ergab, unter gleichen Bedingungen stets die gleiche Saugspannung. 
Statt die Saugspannung von Blättern am unteren und oberen Ende der 
Leitbahn zu vergleichen, bestimmt man die Saugspannung zweier gleich 
hoch inserierter Blätter bei verschieden großer Leitfläche. Nach dem 
Oumschen Gesetz ! sind die Spannungen den Widerständen proportional, 
wenn sich die Stromstärke nicht ändert. Der Widerstand ist der Leit- 
fläche umgekehrt proportional. Ist das Verhältnis der beiden Leitflächen 
bekannt, so läßt sich aus den beiden Messungen der Saugspannung von 
Blättern am Ende der Strecke die (für beide Fälle gleich anzunehmende) 


1 Für die analoge Geltung des Oumschen Gesetzes bei der Wasserströmung in 
den Gefäßen der Pflanzen s. KöcKEMAnNN (1932). 








480 Sigmund Rehm: Untersuchungen iiber den Wassertransport 


Saugspannung eines Blattes an der Basis berechnen. a und b seien 
die Saugspannungen der Blatter aus dem gleichen Wirtel, das Blatt 
mit der Spannung a saugt sein Wasser durch den Querschnitt m, das 
Blatt mit der Spannung b durch den Querschnitt n. x ist die Saug- 
spannung des Blattes an der Basis der Strecke. Es verhält sich 

n a—x 


m b—x’ 





Daraus ergibt sich 
m-a—n-b 
mn 

Die Veränderung der Leitfläche wurde immer in folgender Weise 
durchgeführt: die Pflanze nahm zunächst mit der vollen Leitfläche 
Wasser auf. Dann wurden sämtliche Gefäßbündel bis auf eines von den 
kleinen durchtrennt. Dadurch verringerte sich die Leitfläche mindestens 
auf 1/,,. Genau ist das Verhältnis der Leitflächen im Einzelfall nicht 
feststellbar, da nur die Gefäße der verringerten Leitfläche durch die 
Färbung markiert werden. Das beeinträchtigt das Ergebnis aber wenig, 
da x, bei dem großen Unterschied von m und n, nach der Gleichung nur 
wenig kleiner als a wird. 

Die Versuche verliefen also in folgender Weise: Die Pflanzen wurden 
unter Wasser abgeschnitten und standen mindestens 2 Stunden in 
ausgekochtem Leitungswasser, um Änderungen in der Saugspannung, 
die sich durch das Abschneiden ergeben konnten, auszugleichen. Dann 
wurde die Saugspannung eines Blattes in bestimmter Höhe gemessen (a) 
und darauf sämtliche Leitbündel bis auf eines durchtrennt. Nach weiteren 
2 Stunden wurde der Stengel in Farblösung gestellt, die Steig- 
geschwindigkeit ermittelt und nun die Saugspannung eines zweiten Blattes 
aus dem gleichen Wirtel, das direkt über dem noch leitenden Gefäß- 
bündel stand, bestimmt (b). Aus den beiden Saugspannungsmessungen 
war die Saugspannung (x) eines Blattes an der Basis des Leitbündels 
zu berechnen. Zur Beurteilung der Leitfähigkeit wurde dann die Differenz 
zwischen der Saugspannung des zweiten Blattes und diesem errechneten 
Wert mit dem nach der PorsEuILLEschen Formel berechneten Widerstand 
verglichen. 


1. Leitung in normaler Richtung. 
a) Pflanze mit zahlreichen Blättern im Zimmer, Temperatur 20,4°. 
Saugspannung eines Blattes über dem dritten Internodium vor Be- 


schränkung der Leitfläche . : . . . . . . . . . . . . . .. (a) = 7,48 
Saugspannung eines Blattes aus der gleichen Höhe nach Beschränkung 

BEE ein E sel a heiter cu (b) = 10,34 

x =, 7,36 

Ap = 2,98 


Messung der GefäBe und der Steiggeschwindigkeit. 
1. Internodium: Länge 46,5 cm. Dauer des Farbaufstiegs 30 Sek., Steig- 


geschwindigkeit 1,55 cm/sec. 
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Gefäßdurchmesser (in Okularmikrometerstrichen) !. 0,5; 0,5; 0,55; 0,5; 0,6; 0,3. 
Gesamtquerschnitt: 1,8198 - 10-4 cm? 

Zrt: 6,35833 - 10-10 

Ap nach PoısseviLLe 0,5355 Atm. 

2. Internodium: Länge 38cm. Dauer des Farbaufstieges 28 Sek. Steig- 
geschwindigkeit: 1,36 cm/sec. 

Gefäßdurchmesser: 0,6; 0,45; 0,5; 0,65; 0,7. 

Gesamtquerschnitt: 2,0988 - 10-4 cm? 

Zrt: 9,9428 - 10-10 
Ap nach PoisEuILLE 0,2798 Atm. 

3. Internodium: Länge 28 cm. Dauer des Farbaufstiegs: beobachtet < 20 Sek., 
aus der Stromstärke im ersten Internodium und der Querschnittfläche dieses 
ergeben sich 16 Sek. Steiggeschwindigkeit: 1,8 cm/sec. 

Gefäßdurchmesser: 0,5; 0,45; 0,5; 0,5; 0,6. 

Gesamtquerschnitt: 1,594 - 10-4 cm? 

Zrt: 5,46424 - 10-19 
Ap nachPoıseviLLe: 0,298 Atm. 

Gesamtdruck: 1,1133 Atm. Gemessener Druck: 2,98 Atm. Verhältnis von 

berechnetem zu gemessenem Druck: 1: 2,68. 


Die weiteren Fälle seien in abgekürzter Form wiedergegeben: 


b) Zwei Internodien, Temperatur 21,5°. 
Saugspannung a = 5,99 Atm. 
” b = 8,13 ” 
x=465,90 ,, 
A p = 2,23 Atm. 


1. Internodium: Länge 36 cm. Dauer des Farbaufstiegs: 15 Sek. Gefäße: 0,4; 
0,6; 0,65; 0,7; 0,6. 

Gesamtquerschnitt: 2,1809 - 10-4 cm?. 

2. Internodium: Länge 22 cm. Dauer des Farbaufstiegs 10 Sek. Gefäße: 0,4; 
0,45; 0,3; 0,3; 0,5; 0,55; 0,65; 0.7; 0,3. 

Gesamtquerschnitt: 2,5437 - 10-4 cm?. 

Gesamtdruck nach PoisEviLLe: 0,8776 Atm. 

Verhältnis zur gemessenen Saugspannung: 1: 2,54. 


c) Pflanze mit drei Internodien. Temperatur 20,1°. 
Saugspannung a = 5,81 Atm. 
” b= 10,9 ” 
x= 5,6 ” 
Ap= 5,3 Atm. 


1. Internodium: Länge 46 cm. Dauer des Farbaufstiegs: 50 Sek. Gefäße: 0,5; 
0,7; 0,5; 0,55. 

Gesamtquerschnitt: 1,5643 - 10-4 cm?. 

2. Internodium: Länge 24 cm. Dauer des Farbaufstiegs: 15 Sek. Gefäße: 0,65; 
0,6; 0,65. 

Gesamtquerschnitt: 1,466 - 10-4 cm?. 

3. Internodium: Länge 21 cm. Dauer des Farbaufstieges beobachtet <10 Sek., 
berechnet aus dem Wert des ersten Internodiums 6 Sek. Gefäße: 0,45; 0,4; 0,35. 

Gesamtquerschnitt: 5,901 - 10-5 cm?, 

Gesamtdruck nach PoIsEUILLE: 1,64 Atm. Verhältnis zur gemessenen Saug- 
spannung: 1: 8,23. 

ı Ein Okularmikrometerstrich = 0,0125 cm. 
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d) Pflanze im Gewachshaus. Temperatur: 30,6°. Zwei Internodien. 
Saugspannung a = 5,59 Atm. 
” b = 12,68 ” 
x= 5,30 ,, 
Ap= 7,38 Atm. 


1. Internodium: Länge 45 cm. Dauer des Farbaufstiegs 15 Sek., Gefäße: 0,65; 

0,6; Pa 0,55; 0,45; 0,55; 0,65. 
itt: 2,6265 - 10-4 cm?. 

: Internodium : Länge 29cm. Dauer des Farbaufstiegs <10 Sek. (aus den 
Zahlen des ersten Internodiums = 5,3 Sek.). Steiggeschwindigkeit: 5,4 cm/sec. (!). 
Gefäße: 0,5; 0,4; 04; 0,4; 0,45; 0,4. 

G : 1,3294 - 10-4 cm2, 

Gesamtdruck nach POISEUILLE: 2,154 Atm. Verhältnis zur gemessenen Saug- 
spannung: 1: 3,42. 


e) Pflanze mit drei Internodien. Temperatur 19°. 
Saugspannung a = 6,19 Atm. 














” b= 7,74 ” 
x= 613 „ 
Ap = 1,61 Atm. 


1. Internodium: Länge 42cm. Dauer des Farbaufstiegs 37 Sek. Gefäße 0,6; 

+ 0,75; 0,5; 0,55; 0,6. 
hnitt: 2,5899 - 10-4 em. 

4 a Länge 31cm. Dauer des Farbaufstiegs 25 Sek. Gefäße: 0,55; 
0,45; 0,5; 0,6; 0,75; 0,55. 

Gesamtquerschnitt: 2,3983 - 10-* cm?. 

3. Internodium: Länge 21,5 cm. Farbaufstieg schlecht zu beobachten, nach 
den Werten des zweiten Internodiums berechnet = 14,7 Sek. Gefäße: 0,6; 0,5; 0,35; 
0,4; Ms 0,55; 0,4; 0,4. 








: 2,0297 - 10-4 cm?. 
ane: ar: nach PoiseviLLe 0,78 Atm. Verhältnis zur gemessenen Saug- 


spannung 1: 2,06. 
f) Pflanze mit zwei Internodien im Gewächshaus. Temperatur 28°. 
Saugspannung a = 7,06 Atm. 








” b= 8,21 ” 
x= 7,01 ,, 
Ap = 1,20 Atm. 


1. Internodium: Länge 38,5 cm. Dauer des Farbaufstiegs 50 Sek. Gefäße: 0,65; 
0,55; 0,5; 0,5; 0,65; 0,65; 0,7. 
Gesa itt: 3,1063 - 10-4 cm?. 
2. Internodium : Lange 30cm. Dauer des Farbaufstiegs 20 Sek. Gefäße: 0,45; 
0.5; ( 0,45; 0,35; 05. 
: 1,25 - 10-4 cm?. 


mas a nach += 0,3691 Atm. Verhältnis zur gemessenen Saug- 
spannung 1: 3,24. 
g) Pflanze im Gewächshaus, zwei Internodien. Temperatur 25°. 
Saugspannung a = 5,65 Atm. 
” b= 8,14 ” 
x= 5,55 „ 














À p = 2,59 Atm. 
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1. Internodium: Länge 45 cm. Dauer des Farbaufstiegs 50-Sek. Gefäße: 0,45; 
0,4; 0,25; 0,4. 

Gesamtquerschnitt: 7,112 - 10-3 cm?. 

2. Internodium: Länge 30,5 cm. Dauer des Farbaufstiegs 30 Sek. Gefäße: 0,5; 
0,5; 0,5. 

Gesamtquerschnitt: 1,5126 - 10-4 cm?. 

Gesamtdruck nach PorsEvILLE: 0,9354 Atm. Verhältnis zur gemessenen Saug- 
spannung: 1: 2,77. 

Bei zwei weiteren Versuchen war die Differenz zwischen a und b so klein (0,15Atm., 
nach der Berechnung 0,0563 Atm. und 0,14 Atm., nach der Berechnung 0,0635 Atm.), 
daß die erhaltenen Werte etwas unsicher sind, so daß das Ergebnis wohl nur zufällig 
mit den anderen Messungen übereinstimmt. 


Die Zahlen für den Faktor, mit dem der theoretische Wert des Wider- 
standes zu multiplizieren ist, um den gemessenen zu erhalten, weisen 
eine gewisse Streuung auf. Das ist nicht anders zu erwarten, da eine Reihe 
von nicht berechenbaren Einflüssen auf den Ausfall der Messungen ein- 
wirkt. Vor allem ist die Länge der Internodien der verschiedenen Pflanzen 
nicht gleich. Pflanzen mit kurzen Internodien haben aber kürzere Gefäße 
und dadurch schlechtere Leitfähigkeit als solche mit langen Internodien. 
Ferner sind die Verbindungen des mittleren Blattspurstrangs, der bei 
den Versuchen immer stehenblieb, zu den seitlichen am Grund des Blattes 
nicht immer gleich gut ausgebildet. Dadurch können bei der Beschränkung 
der Leitfläche gewisse Zusatzwiderstände auftreten. Die bekannten 
Ungenauigkeiten bei der Saugspannungsmessung (Streifenindividualität 
und Notwendigkeit der Interpolation) werden sich besonders bei kleinen 
Differenzen bemerkbar machen. Zwei Messungen ergaben wohl wegen 
solcher Unregelmäßigkeiten vom Durchschnitt abweichende Resultate 
(die empirische Leitfähigkeit wäre bei ihnen 4,5- und 10mal schlechter 
als die theoretische). Es.können bei ihnen natürlich auch Beobachtungs- 
fehler mitspielen, vor allem die schon erwähnte Schwierigkeit bei der 
Bestimmung der Steiggeschwindigkeit. Unsichere Ergebnisse lieferten 
ferner vier Versuche, bei denen die Widerstände im Leitungssystem so 
groß waren, daß sie die Blätter zum Welken brachten. Bei allen wäre 
die empirische Leitfähigkeit vielmal geringer als die theoretische. Die 
Saugspannung welker Blätter läßt sich bekanntlich mit der vereinfachten 
Ursprungschen Methode nicht sicher ermitteln und wird regelmäßig 
zu hoch bestimmt. Von einem gewissen Grad des Welkseins ab kontra- 
hieren sich die Schnitte auch in den konzentriertesten Lösungen nicht 
mehr. Schon vorher werden die Längenänderungen gering, und die indi- 
viduellen Unterschiede der Schnitte machen sich stärker bemerkbar. 
Abweichende Werte ergaben endlich vier Versuche, bei denen sich die 
Temperatur zwischen der Saugspannungsbestimmung der beiden Blätter 
änderte; bei steigender Temperatur ergaben sich zu hohe Werte, bei 
fallender zu kleine. Die Ursache liegt in der Änderung der Transpirations- 
größe des einzelnen Blattes. Eine Steigerung der Saugspannung bei 


Planta Bd. 23. 28 
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Steigerung der Transpiration ist nicht nur durch die erhéhten Wider- 
stände im Sproß, sondern auch durch die erhöhten Widerstände im Blatt- 
stiel und im Parenchym des Blattes bedingt. Die einzelnen Faktoren 
lassen sich natürlich durch die Bestimmung der Saugspannungsdifferenz 
der ganzen Blätter nicht trennen, während durch die Berechnung nur 
der Anteil des Sprosses zum Ausdruck kommt. Daß die Änderung des 
Widerstandes im Blatte selbst bei Änderung der Transpiration eine be- 
deutende Rolle spielt, ergibt sich aus folgendem: Stellt man einzelne 
Blätter mit dem zugehörigen Teil des Sprosses in Farblösung, so kann 
man am Querschnitt feststellen, daß schon die im Sproß zur Verfügung 
stehende Leitfläche in den meisten Fällen größer ist als die Leitfläche 
im Blattstiel, z.B. 5,5- 10% (Sproß) : 3,4- 10% cm? (Blattstiel) oder 
7,2-10* (SproB): 5,91- 10% cm? (Blattstiel) oder 7,9- 10% (Sproß): 
5,7 - 10% cm? (Blattstiel). Die Leitfähigkeit ist im Sproß aber noch be- 
deutend größer. Die durchschnittliche Gefäßweite betrug in diesen Fällen 
im Sproß 0,5, im Blattstiel 0,25 Okularmikrometerstriche. Bei gleicher 
Leitfläche wäre die Leitfähigkeit im Sproß also l4mal größer als im 
Blattstiel. Dazu kommen im Blatt noch die rechnerisch kaum zu fassenden 
Widerstände im Parenchym. Alle diese Widerstände müssen sich bei 
jeder Änderung der Stärke des Transpirationsstromes recht erheblich 
bemerkbar machen, trotz der größeren Länge der Leitbahnen im Sproß. 
Etwas ausgeglichen werden die Unterschiede zwischen der Leitfähigkeit 
dadurch, daß die Gefäße im Sproß auch von höher inserierten Blättern 


beansprucht werden. 


2. Leitung in umgekehrter Richtung. 

Mit der gleichen Methode wurde dann die Leitfähigkeit der Gefäße 
bei inverser Stellung des Sprosses geprüft. Die Pflanzen wurden unter 
Wasser an der Spitze abgeschnitten und umgekehrt befestigt. Da sich 
nur wenige Stengel fanden, die den Bedingungen für die Methode ent- 
sprachen (Durchsichtigkeit, lange Internodien und gleichmäßiger Gefäß- 
verlauf) und gleichzeitig eine genügende Menge nicht zu alter Blätter 
an der Basis hatten, konnte nur eine geringe Zahl von Messungen aus- 
geführt werden. - Diese ergaben aber so übereinstimmende Befunde, 
daß das Ergebnis trotzdem gesichert erscheint. 


a) Pflanze mit zwei Internodien. Temperatur 20°. 
Saugspannung a = 5,29 Atm. 





” b = 5,76 ” 
xz= 8237 „ 
À p = 0,49 Atm. 


1. Internodium: Länge 23 cm. 2. Internodium: Länge 25,5 cm. 

Gefäße in beiden gleich: 0,5 und 0,55. Gesamtfläche: 6,639 - 10 cm*. Dauer 
des Farbaufstiegs: 1 Min. 40 Sek. Gesamtdruck nach PorsEuILLE: 0,1745 Atm. Ver- 
hältnis zur gemessenen Saugspannung: 1: 2,87. 
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b) Pflanze im Gewächshaus. Temperatur 29,6°. Zwei Internodien. 
Saugspannung a = 5,99 Atm. 





” b= 9,09 ” 
== 586 „ 
Ap = 3,23 Atm. 
1. Internodium: Länge 16 &m. Dauer des Farbaufstiegs 3 Sek. Gefäße: 0,4; 


0,4; 0,45; 0,6. 

Gesamtfläche: 1,0738 - 10 cm?. 

2. Internodium: Länge 24 cm. Dauer des Farbaufstiegs 7 Sek. (nur für beide 
Internodien zusammen beobachtet = 10 Sek.). Gefäße: 0,65; 0,6; 0,6; Gesamt- 
fläche: 1,39 - 10-4 cm?, 

Gesamtdruck nach PoIsEvILLE: 1,1473 Atm. Verhältnis zur gemessenen Saug- 
spannung 1: 2,82. 

c) Pflanze mit zwei Internodien, im Gewächshaus. Temperatur 26°. 

Saugspannung a = 8,13 Atm. 
” b= 12,7 ” 
x => 7,94 ” 

Ap= 4,76 Atm. 

1. Internodium: 37 cm lang. Dauer des Farbaufstiegs 12 Sek. Gefäße: 0,4; 
0,4; 0,35. 

Gesamtfläche: 5,384 - 105 cm?. 

2. Internodium: Länge 28 cm. Dauer des Farbaufstiegs 2 Min. Gefäße: 0,55; 
0,5; 0,4; 0,5; 0,35; 0,6; 0,35; 0,65; 0,65; 0,55; 0,5; 0,65; 0,5; 0,2. 

Gesamtfläche: 4,5148 - 10-4 cm?, 

Gesamtdruck nach PoIsEUILLE: 1,623 Atm. Verhältnis zur gemessenen Saug- 
spannung: 1: 2,93. 

Bei einer weiteren Pflanze mit wenigen Blättern war keine Saugspannungsdif- 
ferenz zwischen den’ beiden Messungen vorhanden. Die Steiggeschwindigkeit erwies 
sich als so gering, daß der Widerstand im Gefäßsystem auch nach Multiplikation 
mit dem Faktor 2,8 unter der Meßbarkeit liegen mußte. 


Der Wert der drei brauchbaren Messungen stimmt ziemlich genau 
mit dem Mittelwert bei Leitung in normaler Richtung überein. Bei 
dieser betrug der Faktor, mit dem der errechnete Wert multipliziert 
werden mußte, im Mittel 2,8; bei der Leitung in umgekehrter Richtung 
beträgt er 2,87. Damit ist für intakte Pflanzen bewiesen, daß tatsächlich 
kein Unterschied in der Leitfähigkeit des Gefäßsystems für beide Richtungen 
besteht. Die früheren Untersuchungen von Ewart und FARMER hatten 
das gleiche Ergebnis für kleinere, aus dem Verband der Pflanze heraus- 
geschnittene Stücke mit der Filtrationsmethode ergeben. 

Auch für die Bestimmung der Leitfähigkeit des Wasserleitungssystems 
der Pflanzen sind die Messungen von Bedeutung. Wie schon erwähnt, 
war bisher die Geltung der PoıseviLLeschen Gesetzes nur durch Messung 
der unter bestimmtem Druck filtrierenden Wassermenge geprüft worden. 
Mit einer ganz anderen Methode ergaben sich nun Werte, die sehr gut 
mit den von Ewart gemessenen und den von HUBER aus seinen Be- 
rechnungen und FARMERs Messungen geschätzten übereinstimmen. 
Allerdings hat BERGER (1931) gerade für krautige Pflanzen erheblich 

28* 
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niedrigere Werte der Leitfähigkeit gefunden. Um festzustellen, worauf 
diese Differenz beruhe, erschien es notwendig, die Leitfähigkeit der Gefäße 
von Impatiens Roylei mit der gleichen Methode und Apparatur, die 
BERGER für seine Bestimmungen verwandte, zu prüfen. Eine Änderung 
bestand darin, daß das zu filtrierende Wasser mit Trypanblau gefärbt 
wurde, um die tatsächlich benutzten Gefäße für die Berechnung zu er- 
halten. Bei der Filtration bleiben nämlich immer !/,—/, der Gefäße un- 
benützt. Es erwies sich leider als unmöglich, die Messungen an gleich 
großen Stengeln vorzunehmen, wie sie bei der ersten Methode verwendet 
worden waren, da die Abdichtung ihres großen Markhohlraumes nicht 
einwandfrei gelang. Es wurden daher kleinere Seitenzweige benützt. 
Sie wurden unter Wasser abgeschnitten, ihr zentraler Hohlraum unter 
Wasser mit Baumwachs verstopft und ebenfalls unter Wasser der 
Gummischlauch, mit dem sie an den Apparat angeschlossen werden 
sollten, mit Baumwachs befestigt. 


Messungen. 
1. Filtration in normaler Richtung. 
a) Internodium eines Seitenzweiges ohne Knoten. Länge 15,3 cm. Druck 
0,3469 Atm. Filtration in Gramm pro 15 Min.: 0,36; 0,27; 0,29; im Durchschnitt: 
0,31 g pro 15 Min. 


Gefäße. 
Durchmesser: 0,15 0,2 0,25 0,3 0,35 0,4 0,45 0,5 0,55 0,6 
Anzahl: 1 2 2 9 13 15 8 9 4 1 


Errechnete Wassermenge 0,779 cm?. Verhältnis von tatsächlich erhaltener 
zu berechneter Wassermenge 1: 2,5. 


b) Seitensproß mit Knoten. Länge 14,3 cm. Druck 0,3447 Atm. Filtration: 
0,29; 0,30; 0,31. Durchschnitt 0,30 g pro 15 Min. 


Gefäße. 
Durchmesser: 0,1 0,15 0,2 0,25 0,3 0,35 0,4 0,45 0,5. 
Anzahl: 1 3 18 15 18 12 8 2 3 


Errechnete Wassermenge 1,116 cm?. Verhältnis: 1: 3,6. 


us Seitenzweig ohne Knoten. Länge 17,6 cm. Druck 3,482 Atm. Filtration 0,75; 
. Durchschnitt 0,77 em° pro 15 Min. 


Gefäße. 
Durchmesser: 0,25 0,3 0,35 0,4 0,45 0,5 0,55 0,6. 
Anzahl: 4 10 #4 10 2 8 3 2 


Errechnete Wassermenge 2,03 cm*. Verhältnis 1:2,64. 


d) Ende eines Hauptsprosses mit Knoten. Filtration 0,78 cm* pro 15 Min. 
Nur eine Messung möglich, da innerhalb der nächsten 15 Min. Wasser durch die 
äußere Dichtung hindurchkam. Lange 17,8 cm. Druck 0,3522 Atm. 


Gefäße. 
Durchmesser: 0,1 0,15 0,2 0,25 0,3 0.35 0,4 0,45 0,5 0,55 0,6 0,65 
Ansahl: 1 1 4 9 16 5 10 6 4 2 4 8 


Errechnete Wassermenge 2,41 em’. Verhältnis 1: 3,05. 
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e) Seitenzweig mit Knoten. Länge 14,9cm. Druck 0,3462 Atm. Filtration 


0,75, 0,76. 
Gefäße. 

Durchmesser: 0,15 0,2 0,25 0,3 0,35 0,4 045 05 0,55 0,6 

Anzahl: 4 6 ‘#20 22 1 0 2 3 1: 


Errechnete Wassermenge 2,25 em°. Verhältnis 1: 2,98. 


Die Zahlen zeigen, daß die Sproßstücke ohne Knoten der Filtration 
weniger Widerstand bieten als solche mit Knoten. Im ersten Fall ist 
die Leitfähigkeit etwas besser, im zweiten etwas schlechter als bei den 
Saugspannungsmessungen. Das ist zu erwarten. Die Querwände der 
Gefäße befinden sich besonders in den Knoten. Da die Internodienlänge 
bedeutend kürzer ist als bei den anderen Versuchen, sind also in Inter- 
nodium + Knoten verhältnismäßig mehr Querwände vorhanden. Im Inter- 
nodium allein natürlich weniger. 


2. Filtration in umgekehrter Richtung. 
a) Seitenzweig mit Knoten. Länge 17,2cm. Druck 0,3472 Atm. Filtration: 
1,09; 1,07. Durchschnitt: 1,08 cm? pro 15 Min. 


Gefäße. 
Durchmesser: 0,25 0,3 0,35 0,4 0,45 0,5 0,55 0,6 
Anzahl: 1 7 11 8 7 6 2 3 


Errechnete Wassermenge 2,53 cm’. Verhältnis 1: 2,36. 


b) Seitenzweig mit Knoten. Länge 17,3 cm. Druck 0,347 Atm. Filtration: 
0,26; 0,26; 0,29; 0,27. Durchschnitt: 0,27 cm? pro 15 Min. 


Gefäße. 
Durchmesser: 0,15 0,2 0,25 0,3 0,35 0,4 0,45 
Anzahl: 1 6 8 6 MR wis 
Errechnete Wassermenge 0,676 cm?. Verhältnis 1: 2,5. 


c) Sproßende mit Knoten. Länge 17,7 cm. Druck 0,3479 Atm. Filtration: 
0,78, 0,74. Durchschnitt 0,76 em? pro 15 Min. 


Gefäße. 
Durchmesser: 0,3 0,35 0,4 0,45 0,5 0,55 0,6 0,65 0,7 
Anzahl: 2 4 5 6 3 4 + 1 1 


Errechnete Wassermenge 1,89 cm*. Verhältnis 1: 2,49. 


Es ist auffällig, daß bei diesen Versuchen regelmäßig weniger Gefäße 
benutzt wurden, und daß die Leitfähigkeit in allen Fällen besser ist als bei 
Filtration in normaler Richtung, trotzdem die Stücke nicht anders gebaut 
waren. Es ist anzunehmen, daß aus irgendeinem Grunde ein Teil 
der Gefäße für die Filtration undurchlässig war, und zwar gerade die 
mit relativ vielen Querwänden. 

Im ganzen stimmen die Werte, die durch Filtration ermittelt wurden, so 
gut mit den Saugspannungsmessungen überein, daß diese als richtig erwiesen 
sind. Damit ist aber noch mehr bewiesen als die gleiche Leitfähigkeit 
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der Gefäße in beiden Richtungen: Zunächst, daß es durchaus möglich 
ist, das Wasserleitungssystem der Pflanzen als physikalischen Apparat zu 
betrachten und rechnerisch zu behandeln, was noch 1927 von ALEXAN- 
pRow und Mitarbeitern auf Grund von Angaben Lewscuins angezweifelt 
wurde. Das Gesetz von PoIsEUILLE ist dabei voll gültig. Das ist besonders 
dadurch bewiesen, daß 1. auch bei sehr verschiedenen Geschwindigkeiten 
der Reduktionsfaktor der gleiche bleibt, und daß 2. bei den Filtrations- 
versuchen Sproßstücke mit ziemlich verschiedenem mittleren Gefäß- 
durchmesser das gleiche Verhältnis von empirischer zu theoretischer 
Leitfähigkeit zeigten. Aus dieser letzten Tatsache läßt sich schließen 
(was schon von RIVETT 1920, S. 549 und Huser 1928, S. 940, vermutet 
wird), daß der Einfluß der Wandverdickungen der Gefäße auf die Er- 
höhung des Widerstandes klein ist gegenüber der Wirkung der Quer- 
wände. 

Die genaue quantitative Übereinstimmung von Widerstand und 
Saugspannung wurde schon von KéckEMANN (1932) an künstlichen 
Widerständen (Klemmen und Gelatine) gezeigt. Die durch Beobachtung 
der Leistung einer Saugpumpe festgestellte Höhe des Zusatzwiderstandes 
wurde mit der Zunahme der Saugspannung der Blätter verglichen. Meine 
Versuche beweisen das gleiche für die natürlichen Widerstände im Lei- 
tungssystem. Diese sind die Ursache der Saugspannung der Blätter. 
Und letztere allein genügt zur Überwindung der Widerstände. Das ist 
eine Hauptforderung der Kohäsionstheorie, die also mit den tatsächlichen 
Verhältnissen völlig übereinstimmt. Ihre Richtigkeit wird weiter dadurch 
erhellt, daß bei den meisten Versuchen in den Gefäßen eine negative 
Spannung von mehr als 1 Atm. auf einige Dezimeter herrschen mußte. 
Der höchste gemessene Spannungsabfall beträgt 7,38 Atm. auf 74 em 
(S. 432, d). 

Auch die von KöcKEMANN beobachtete Steigerung der Saugspannung 
über die Höhe des Zusatzwiderstandes hinaus (bei großen Widerständen) 
wird durch meine Zahlen vielleicht bestätigt. Bei den meisten Versuchen, 
die bei höherer Temperatur ausgeführt wurden, oder bei denen die Blätter 
für die zweite Messung nicht mehr ganz straff waren, ergibt sich eine etwas 
schlechtere Leitfähigkeit (vgl. S. 431, c; S. 432, d, f; S. 435, c). Der Unter- 
schied ist freilich sehr gering ; doch zeigten die Blätter, bei denen KöckeE- 
MANN dieses Verhalten hauptsächlich feststellte, eine Saugspannung 
zwischen 12,4 und 19,6 Atm. Bei solehen Werten waren die Blätter 
von Impatiens Roylei schon welk und die an ihnen gemessenen Saug- 
spannungswerte daher nicht mehr sicher. 

Nachdem trotz den Feststellungen Bopzs (1923) die Vorstellung, 
daß die für die Wasserleitung benützten Gefäße Luft oder Gas führen, 
immer wieder auftaucht (z. B. LEPESCHKIN 1925, 8. 71/72; Perrce 1934), 
möchte ich noch darauf hinweisen, daß meine Versuche die Anwesenheit 
von Luftblasen in den Gefäßen selbstverständlich ausschließen. Die 
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kontinuierliche Flüssigkeitssäule läßt sich aber auch direkt ohne Schwierig- 
keit sehen. Bei durchfallendem Licht erkennt man fie schon mit einer 
10mal vergrößernden Lupe nach leichtem Abschaben der äußersten 
Rindenschichten, wenn die Farbe eben aufgestiegen ist (besonders schön 
bei dem nicht aus den Gefäßen herausdiffundierenden Trypanblau). 
Eine leichte Verletzung der Gefäße genügt, um sofort Luft eintreten zu 
lassen: Jede Luftblase ist dann als Unterbrechung des Farbfadens deutlich 
erkennbar. 

Endlich wird durch die Übereinstimmung aller Versuche die Brauchbar- 
keit der vereinfachten Urnsprunaschen Methode für diese Fälle bewiesen. 
Sie wurde nur zu relativen Messungen an gleich alten Blättern ver- 
wendet. Für diese liefert sie offenbar völlig richtige Werte für die tat- 
sächlich wirkenden Saugspannungen. Andererseits lassen sich mit ihr 
verschieden gebaute Blätter, nicht einmal verschieden alte der gleichen 
Pflanze, nicht vergleichen. Auch ihre Unzuverlässigkeit für die Bestim- 
mung der Saugspannung welker Blätter hat sich bestätigt. 

Es bleibt noch die Frage, ob die von BERGER an Cynanchum vince- 
toxicum und Delphinium elatum festgestellte geringe Leitfähigkeit auf 
Unterschieden im anatomischen Bau zwischen ihnen und Impatiens 
Roylei beruht oder anders zu erklären ist. Delphinium elatum und 
Cynanchum vincetoxicum haben ungefähr gleich lange Gefäße wie die 
von mir benützten Seitenzweige von Impatiens Roylei. Bei letzterem 
waren in einem kurzen Seitensproß7 Gefäße 10 cm lang (Länge eines Inter- 
nodiums), in einem anderen erreichte das längste Gefäß 18 cm. Bei Del- 
phinium elatum (Pflanzen aus dem Botanischen Garten in München) 
fand ich an der Basis des Hauptsprosses 2 Gefäße 14 cm lang, bei 10 cm 
enthielten noch 5 Gefäße Tusche. Bei Cynanchum vincetoxicum erreichte 
das längste von mir beobachtete Gefäß 17,5 cm, bei 10 cm waren 6 Gefäße 
gefärbt. Die Gefäße des letzteren hätten aber nach BERGERs Bestim- 
mungen nur die halbe Leitfähigkeit wie die von Delphinium, trotzdem 
dessen Gefäße durchschnittlich etwas kürzer sind. Da die Leitfähigkeit 
der pflanzlichen Gefäße gegenüber idealen Kapillaren hauptsächlich 
durch die Querwände herabgesetzt wird (s. o.), glaube ich, daß auch 
bei BERGERs Objekten ein verschiedener Teil der Gefäße für die Filtration 
nicht benutzt wurde, während er den ganzen Querschnitt bei der Berech- 
nung einsetzen mußte, da das für die Bestimmung des spezifischen Leit- 
vermögens nach Huser (1928), das auf die Flächeneinheit des Holzteiles 
bezogen wird, nicht anders möglich ist. Die Leitfähigkeit der einzelnen 
Gefäße wird aber dadurch nicht analysiert. 


Zusammenfassung. 
1. Zur direkten Beobachtung der Geschwindigkeit des Transpirations- 
stromes eignen sich besonders Cyanol extra und Trypanblau. Die röntgen- 
photographische Methode erlaubt die Feststellung der Bewegung eines 
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Kontrastmittels in den Gefäßen auch bei Objekten, bei welchen der 
Farbaufstieg von außen nicht sichtbar ist. 

2. Verschiedene Versuche an Impatiens balsamina zeigen den physio- 
logischen Zusammenhang aller Wasserbahnen einer Pflanze. An allen 
Stellen, wo Gefäße seitlich einander berühren, ist ein Übertritt des 
Wassers von einem in ein anderes möglich. Die geringe Erhöhung der 
Saugspannung der indirekt versorgten Blätter macht es wahrscheinlich, 
daß die Umleitungen keine erheblich größeren Widerstände bieten 
als der normale Weg. 

3. Der Widerstand der Gefäße von Impatiens Roylei wird durch 
Saugspannungsmessungen bestimmt und mit dem nach dem POISEUILLE- 
schen Gesetz berechneten verglichen. Die Leitfähigkeit ist dieselbe bei 
Durchströmung in normaler wie in umgekehrter Richtung. 

4. Zur Prüfung des Ergebnisses wird die Leitfähigkeit auch mit der 
Filtrationsmethode ermittelt. Die damit erhaltenen Werte stimmen mit 
den anderen gut überein. 

5. Die Leitfähigkeit der Gefäße von Impatiens Roylei beträgt etwa 
36% derjenigen gleich weiter idealer Kapillaren. Die Erhöhung des Wider- 
standes ist wahrscheinlich hauptsächlich durch die Querwände ver- 
ursacht. Der Faktor ist nicht für alle Teile der Pflanze gleich, er schwankt 
mit der Internodienlänge (und damit der durchschnittlichen Gefäßlänge). 

6. Die Bedeutung der Versuche für die Kohäsionstheorie wird be- 
sprochen. Da sie vollkommen deren Forderungen entsprechen, er- 
bringen sie einen neuen Beweis für ihre Richtigkeit. Ferner erweisen 
sie die Brauchbarkeit der vereinfachten Urspruneschen Methode der 
Saugspannungsbestimmung in bestimmten Fällen. 


Die Versuche wurden im Botanischen Institut München-Nymphenburg auf 
Anregung von Prof. Dr. F. v. WETTSTEIN ausgeführt. 
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Einleitung. 

Obwohl wir zwei Arbeiten monographischen Charakters über die 
Hymenophyllaceen besitzen (METTENIUS, 1864; PRANTL, 1875), sind 
dennoch unsere Kenntnisse über Entwicklungsvorgänge innerhalb dieser 
Familie äußerst dürftig. Was insbesondere die Blattentwicklung anbelangt, 
so stößt man überall nur auf die ganz allgemein Farne betreffende Angabe 
des Wachstums mit einer zweischneidigen Scheitelzelle, ohne daß dabei 
irgendwelche näheren Angaben über diese Vorgänge selbst, besonders 
über die Anfangsstadien gemacht werden. So gibt beispielsweise PRANTL 
an (S.6): „Das Wenige, was über die erste Entwicklung des Blattes 
erforscht werden konnte, besteht in der Tatsache, daß das Blatt von 
Trichomanes speciosum in einem sehr frühen Entwicklungsstadium eine 
zweischneidige Scheitelzelle besitzt, deren Wände gegen die Mediane 
des Blattes konvergieren“. Auch Bower (1889/1890) geht in seiner 
Arbeit über die Farnmeristeme, in der er auch die Blätter “of the more 
robust species of Hymenophyllaceae” untersuchte, nicht über ganz all- 
gemeine Feststellungen hinaus. 

Der einzige, der bisher entwicklungsgeschichtliche Angaben ver- 
öffentlichte, ist KARSTEN (1895), der bei Trichomanes peltatum Bx. 
und Trichomanes Motleyi V.D.B. die Blattentwicklung besonders in 
ihren ersten Stadien eingehend untersuchte, bei zwei Arten also, die dem 
in der Folge vornehmlich zu betrachtenden und ebenfalls zur Hemi- 
phlebiengruppe gehörigen Trichomanes bimarginatum V.D.B. äußerst 
nahestehen. Da jedoch die erstgenannte Pflanze infolge der Peltation 
des Blattes eine Besonderheit zeigt, die sich auf den gesamten Entwick- 
lungsgang des Blattes modifizierend auswirkt, so verbleibt uns als Ver- 
gleichsmaterial lediglich Trichomanes Motleyi, eine Form wiederum, 
die infolge ihrer (mehr oder weniger ursprünglichen) Kleinheit vielleicht 
Reduktionsmerkmale aufweisen könnte. 

Ist so das Studium der Anlage und ersten Entwicklungsstadien der 
Hymenophyllaceenblätter noch fast reines Neuland, so sind wir über 
das Flächenwachstum der Spreite durch die Arbeiten der obengenannten 
Autoren bereits bedeutend besser informiert. 
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Aufgabe der vorliegenden Untersuchung soll es daher sein, die eben 
aufgezeichneten Liicken unserer Kenntnisse auszufiillen und die Ent- 
wicklung einer Blattanlage von ihren ersten Anfängen an einmal konti- 
nuierlich in all ihren Stadien zu verfolgen. Dabei wird sich zeigen, 
daß selbst in einer so primitiven und nach heutiger Anschauung (BowER 
1917, S. 690) relativ alten, wenn auch fiir feuchte Standorte hoch speziali- 
sierten Farnfamilie die Entwicklungsvorgänge der jungen Blattanlagen 
durchaus nicht so schematisch verlaufen, wie es bei der allgemein an- 
genommenen Tätigkeit einer zweischneidigen Scheitelzelle zu erwarten 
wäre. Es lassen sich vielmehr sehr deutlich enge Beziehungen zwischen 
der Scheitelzelle, speziell ihrer Form und Tätigkeit, und der Architektur 
des zu bildenden Blattabschnittes feststellen. Untersucht soll hier 
werden, bedingt durch das mir zur Verfügung stehende Material, vornehm- 
lich ein Vertreter der Hemiphlebiengruppe, Trichomanes bimarginatum 
V.D.B. Ein Vergleich der entsprechenden Vorgänge bei zwei anderen 
Arten derselben Gattung wird sodann die grundlegenden Gemeinsamkeiten 
im Bau und Entwicklungsverlauf innerhalb dieser Gattung hervortreten 
lassen und ihre Allgemeingültigkeit dartun. 

Das Material dieser Untersuchung bilden ausschließlich Hymenophyllaceen des 
Malayischen Archipels aus der Sammlung von Herrn Professor Trott. Sie wurden 
von ihm selbst anläßlich der Sundaexpedition der Notgemeinschaft der Deutschen 
Wissenschaft 1929/30 besonders auf den Inseln Sumatra und Ambon gesammelt. 
Für die liebenswürdige Überlassung sowie wertvolle Anregungen ihm auch an dieser 
Stelle meinen ganz ergebensten Dank zu sagen, ist mir eine angenehme Pflicht. 
Der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft gilt ebenfalls mein besonderer 
Dank für die gewährte Unterstützung. 

Die Bestimmung des Materials erfolgte nach dem “Handbook to the Determination 
of the Ferns of the Malayan Islands” von VAN ALDERWERELT VAN ROSENBURGH (1908) 
unter vergleichender Heranziehung des Herbarmaterials der Berliner Sammlungen, 
die auszuwerten ich der gütigen Erlaubnis von Herrn Professor Diets verdanke. 





I. Trichomanes bimarginat V. D. B. 
A. Anlage des Blattes und Stielbildung. 

Erstmalig offenbar wird die Anlage eines Blattes bereits in un- 
mittelbarer Nähe der Scheitelzelle (8) des relativ schwachen, reich 
mit Rhizoiden besetzten Rhizomes dadurch, daß in einem der Segmente 
des vorletzten Segmentumganges eine bogenförmig verlaufende Längs- 
wand auftritt (Abb. 1, Ia—a) und damit die Bildung einer (für die 
Blätter der Farne angeblich typischen) zweischneidigen Scheitelzelle (s) 
einleitet. Wie aus Abb. 1, I deutlich ersichtlich ist, wird jeweils dabei 
nicht ein ganzes Segment des vorletzten Segmentumganges als solches 
zur Initialzelle der Blattanlage, sondern nur der größere, periphere 
Abschnitt! des durch eine Tangentialwand (b—b) untergeteilten ur- 
sprünglichen Segmentes. Eine ähnliche Beobachtung, “that only a small 


1 In den Figuren der Abb. 1 schraffiert. 
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proportion of the segments take part in the formation of the leaves”, 
machte auch Bower (1889, S. 320) bei Trichomanes radicans. Nähere 
Beziehungen zu bestimmten Segmenten — insbesondere den dorsalen — 
ließen sich dabei auf diesem Stadium der Entwicklung sowohl an Mikro- 
tomschnitten als auch an durchsichtig gemachten Totalpräparaten nicht 
feststellen, sind aber auf Grund des Vergleiches mit dem ausgebildeten 
Zustand, der deutlich eine rein dorsale Lagerung der Blätter erkennen 
läßt, nicht unwahrscheinlich. Es würden dann hier ähnliche Verhältnisse 
vorliegen, wie wir sie von Marsilia und Azolla (SCHNEIDER 1913; 
STRASBURGER 1873) bereits kennen; jedoch scheint deren Nachweis 
für die Hymenophyllaceen mit besonderen Schwierigkeiten verbunden 





Abb. 1. Trichomanes bimarginatum. Erste Stadien der Anlage eines Blattes in unmittel- 

barer Nähe der Scheitelzelle (S) des Rhizomes. I—III mediane Längsschnitte, IV—VI 

etwas schräg geführte Längsschnitte; V, VI bereits mit uhrglasförmiger Scheitelzelle 
wachsend. s die sich ausbildende Blattscheitelzelle. 


zu sein, denn auch BowER (1889) gibt für T'richomanes radicans an (S. 329): 
“No exact numerical relation has been recognised between the leaves 
and the segments cut off from the apical cell of the stem”. 
Feststeht jedenfalls, daß nicht jeder Segmentumgang durch eines 
seiner Segmente ein Blatt hervorbringt, sondern daß eine ganze 
Reihe lediglich dem Aufbau des Stämmchens dienen, wie aus den 
Figuren III—V der Abb. 3 ersichtlich ist, die ferner dartun, daß die 
in relativ kurzer Zeit sich abspielende Blattentwicklung eine Hemmung 
des Rhizomwachstums hervorruft. Die Spitze des Rhizoms schiebt 
sich während dieser Zeit, gemessen am Wachstum des Blattes, nur um 
ein Geringes vor. Ähnliches konnte auch Karsten für Trichomanes 
Motleyi feststellen (1895, S. 129). (Ein Ausnahmefall ist in Abb. 3, IV 
wiedergegeben; hier war, anscheinend bedingt durch äußere Umstände, 
die Entwicklung der Blattanlage hintangehalten, was korrelativ zu einem 
beträchtlichen Wachstum des Rhizomes führte.) Ernährungsphysiologisch 
sind diese Beziehungen wohl verständlich, ist doch bei der Schwachheit 
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des Rhizomes die Bildung der relativ groBen Blatter eine ganz beachtliche 
Leistung, in obendrein so kurzer Frist. Die zwischen zwei Blattern ge- 
legenen Achsenstücke, die annähernd stets gleicher Länge sind, veran- 
schaulichen äußerlich gleichsam eine Zeit innerer Erschöpfung, die erst 
durch die assimilatorische Mithilfe des jüngstgebildeten Blattes allmählich 
wieder aufgehoben wird und dadurch das wachsende Rhizom nach einer 
gewissen Zeit wieder fähig macht, erneut zur Anlage eines Blattes zu 
schreiten. 

Der Zeitpunkt des Auftretens jener schwach bogenförmig verlaufenden 
Längswand (a—a) in der Initialzelle der Blattanlage kann, wie ein Ver- 
gleich der Figuren I, II, III der Abb. 1 lehrt, etwas schwanken. Häufig, 
wie im Falle der Figur III, wächst die betreffende Zelle erst beträchtlich 
heran und zeichnet sich dann sowohl durch Größe als auch Hervorwölben 
ihrer Außenwand vor den Nachbarzellen aus, die lediglich der Fortbildung 
des Rhizomes dienen. Das mit der Scheitelzelle (s) gleichzeitig entstehende 
erste Segment erfährt alsbald Unterteilungen (Abb. 1, I, II, III), ehe 
durch eine zweite analoge, jedoch spiegelbildlich verlaufende Längswand 
das zweite Segment abgeschnitten wird. Ist dies eingetreten, so ist mit 
der dadurch endgültig erfolgten Bildung einer zweischneidigen Scheitelzelle 
der erste Abschnitt in der Entwicklung der Blattanlage bei T'richomanes 
bimarginatum beendet (vgl. hierzu auch den etwas schräg geführten 
Längsschnitt durch eine Blattanlage in Abb. 1, IV, der innerhalb der 
noch deutlich erkennbaren Grenzen der ursprünglichen Initiale die 
zweischneidige Scheitelzelle mit ihren beiden ersten, bereits untergeteilten 
Segmenten zeigt). 

In Lehrbüchern und selbst vielen Spezialarbeiten über Farne findet 
man allgemein die Ansicht vertreten, daß mit Bildung der zweischneidigen 
Blattscheitelzelle das junge Farnblatt bereits im wesentlichen angelegt 
sei und sich nunmehr nur noch die Blattlamina durch eine regel- 
mäßige, durch SADEBECK bekanntgewordene Aufteilung der Segmente 
auszubilden habe. (Darum fanden auch die unmittelbar anschließenden 
Entwicklungsvorgänge weniger Beachtung, und erst der Ausbildung der 
Spreite wandte man wieder etwas mehr Beachtung zu.) Diese Auffassung 
trifft aber, zum mindesten für T'richomanes bimarginatum, nicht zu. Wohl 
beherrscht grundsätzlich die zweischneidige Scheitelzelle auch hier den 
weiteren Blattaufbau, ihr Teilungsmodus ist jedoch durchaus nicht starr 
festgelegt, sondern variiert in ziemlicher Breite, je nach dem her- 
zustellenden Blattabschnitt. 

Zumeist schon die dritte in der ursprünglichen Blattinitiale auftretende 
Längswand verläuft nicht mehr parallel der ersten, sondern nähert sich mit 
ihrem Endabschnitt wieder der Außenfläche. Auf diese Weise entsteht 
aus der ursprünglichen zweischneidigen Scheitelzelle eine uhrglasförmige 
Scheitelzelle, ähnlich der, wie wir sie von Dictyota kennen, die nunmehr 
nach rückwärts, also jetzt durch bogenförmig verlaufende Querwände, ihre 
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Segmente abschneidet (Abb. 1, V, VI; 2,1). Bedingt ist dieser Wechsel 
im Teilungsmodus der Blattscheitelzelle durch Anderung der Richtung 
der größten Wachstumsintensität in ihr. Während der Maximalzuwachs 
ursprünglich mehr oder weniger ausschließlich mit der Transversal- 
ebene zusammenfiel, hat er sich jetzt auch auf die Medianebene erstreckt 
und hier annähernd dieselbe Größe wie in der Transversalebene erreicht. 
Man könnte deshalb von einer Dilatation der Blattscheitelzelle in medianer 
Richtung sprechen, die nach dem bekannten Gesetz, daß eine Wand stets 
senkrecht zur Richtung des größten Wachstums auftritt, schließlich zur 

Bildung einer uhrglasför- 


migen Scheitelzelle aus 
einer rein zweischneidigen 
führen muß. 
Diese Vorgänge stehen 
I offenbar in engstem Zu- 
i sammenhang mit der Bil- 


dung des Blattstieles, der 

uns als ein Organ von 

zylindrischem Querschnitt 

entgegentritt (Abb. 4, III, 

I IV). Während durch eine 


ARE E zweischneidige Scheitel- 
Entwicklungsstadien des mit uhrglastörmiger Scheitei Zelle zylindrische Körper 

zelle wachsenden Blattstieles. S Scheitelzelle des Rhi- ü 
zomes, s Scheitelzelle der Blattanlage, o Anlage einer ond auf dem Umwege er 
Seitenknospe, À Haar. kompliziertere Teilungen 


bestimmter Zellen aufzu- 
bauen sind, führen bei mit uhrglasförmiger Scheitelzelle wachsenden Or- 
ganen bereits die ersten Längswände im Segment zur Abgrenzung der 
mittleren, der Stoffleitung dienenden von den peripheren, mehr paren- 
chymatischen Gewebepartien. Diese Aufteilung der Segmente setzt 
bereits sehr bald nach ihrer Bildung ein, wie aus den Figuren der Abb. 2 
deutlich ersichtlich ist. Überhaupt ist das Gesamtwachstum der jungen 
Blattanlagen von Trichomanes bimarginatum äußerst rege. 

Ganz besonders möchte ich darauf hinweisen, daß jene uhrglas- 
förmige Scheitelzelle, deren Bildung und Bedeutung eben dargelegt wurde, 
mit ihrem nächstanliegenden Segmente an durchsichtig gemachten und 
gefärbten Totalpräparaten ganz untrüglich nachweisbar ist, und daß 
insbesondere die Figuren der Abb. 2 direkt nach solchen Objekten ge- 
zeichnet sind und nicht etwa, wie man vielleicht vermuten könnte, 
falsch gedeuteten medianen Längsschnitten entstammen. Obgleich sich 
in der einschlägigen Literatur keine analoge Angabe eines Blattstiel- 
wachstums bei Farnen mit uhrglasförmiger Scheitelzelle findet, hege ich 
doch die Vermutung, daß der Fall von Trichomanes bimarginatum nicht 
der einzige ist und auf Grund der Abbildungen von SCHNEIDER (1913), 
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JOHNSON (1898) und Funke (1933) vielleicht noch bei Marsilia und der 
spreitenlosen Pilularia vorkommen könnte. 

Obgleich ersterer (S. 359) anführt, „das junge Blatt wächst dadurch, daß von 
der Scheitelzelle abwechselnd nach dem Scheitel und der Basis des Sprosses Segmente 
abgeschnitten werden, die sich strecken‘, ähnelt doch seine Abb. 15, Marsilia diffusa 
betreffend, auffallend unseren Figuren II—IV der Abb. 2, wenn man von der durch 
ungleichmäßiges Wachstum der Flanken bedingten Einrollung der Spitze absieht, die 
bei Trichomanes bimarginatum, wie überhaupt in der Hemiphlebiengruppe, trotz des 
Spitzenwachstums der Blattanlagen nicht angetroffen wird. Der entscheidende 
Transversalschnitt durch ein Stadium entsprechenden Alters fehlt jedoch und damit 
die Entscheidung meiner Vermutung. Die Abb.4 und 5 bei JOHNSON sprechen 
letzten Endes auch noch nicht dagegen, da man aus den wiedergegebenen Spitzen 
nicht ersehen kann, ob die Anlage des Blattstieles nicht doch schon beendet 
und die junge Blattanlage bereits im Begriff ist, die Spreite zu differenzieren 
(vgl. S. 450f.). 

Die Tätigkeit der Uhrglasscheitelzelle, die den zweiten Abschnitt 
im Wachstum einer jungen Blattanlage von Trichomanes bimarginatum 
kennzeichnet, dauert mitunter relativ lange Zeit an, scheint aber im 
Zusammenhang mit der unterschiedlichen Länge der Blattstiele selbst 
bei ein und demselben Stämmchen einigen Schwankungen zu unter- 
liegen (vgl. hierzu die Figuren der Abb. 7, insbesondere V und VI). 

Inwieweit hierfür etwa Einflüsse der Beleuchtung ausschlaggebend sind, 
ließe sich nur an Ort und Stelle auf Grund von Versuchen entscheiden. Immer- 
hin könnte eine ähnliche Reaktion junger Blattanlagen auf Licht vorliegen, 
wie wir sie durch GOEBEL (1928, S. 127) kennengelernt haben, der bei Drynaria 
Heraclea durch Dunkelkultur die Bildung der sonst beträchtlichen Blattstipeln 
gänzlich unterdrücken konnte und so „gestielte‘‘ Blätter erzeugte. Eine zweite 
Möglichkeit zur Erklärung der verschiedenen Blattstiellingen könnten physio- 
logische Gründe abgeben. GIESENHAGEN (1928, S. 131) kam bei Asplenium viride 
zu dem allgemeinen Schluß, daß „ungestielt, kurz- oder langgestielt beim Farn- 
wedel gradweis abgestufte Verschiedenheiten sind, welche durch das Schwanken. 
der Bilanz zwischen Stoffzustrom und Baustoffbedarf im Wedelprimordium und im 
heranwachsenden Wedel, und durch das Konkurrenzverhältnis zwischen Spitzen- 
wachstum und Ausbau der Rhachis entwicklungsgeschichtlich erklärt werden können. 
Die Möglichkeit der Entwicklung von der einen zur anderen Form ist für alle Farn- 
wedel gegeben, welche einen Vegetationsscheitel an der Spitze und Laminarinitialen 
an den Flanken der Rhachis haben“. 

Inwieweit die verschieden weit am Blattstiel herablaufenden ,,Spreiten- 
fliigel‘‘ (Abb. 7) als solche oder als reine Bildungen des Blattstieles auf- 
zufassen sind, darauf wird noch zurückzukommen sein (S. 450). Welche 
Größe immerhin eine junge Blattanlage durch Wachstum mittels Uhrglas- 
scheitelzelle erreicht, darüber geben die Figuren I—IV der Abb. 3 


Aufschluß. 

Trotz seines kreisförmigen Querschnittes ist der Blattstiel von Tricho- 
manes bimarginatum jedoch kein radiäres Organ, sondern läßt — wenigsten 
auf Querschnitten (Abb. 4, III, IV) — noch mehr oder weniger deutlich 
seinen dorsiventralen Bau erkennen. An der Basis des Blattstieles (Abb. 4, 
III) ist dies noch weniger offensichtlich, immerhin weist eine vereinzelte 
Sklerenchymfaser in den äußeren Rindenpartien bereits auf eine gewisse 
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Symmetrie hin, die in Abb. 4, IV, die einen etwa !/, cm höher geführten 
Querschnitt wiedergibt, durch die lokalisierte Verteilung der Sklerenchym- 
fasern klar als Dorsiventralität zum Ausdruck kommt. Interessant ist 
ein Vergleich der Querschnitte durch das Rhizom (Abb.4, I, II) und 
den unteren Teil des Blattstieles (Abb. 4, III). Sieht man ab von den durch 
die Verteilung der Sklerenchymfasern angedeuteten Symmetrieverhält- 
nissen und dem Unterschied in der Querschnittsgröße, die auffälligerweise 
beim Rhizom geringer ist, so herrscht nahezu Übereinstimmung im Auf- 
bau. Die Mitte des Schnittes wird in beiden Fällen von einem stark redu- 
zierten Leitbündel eingenommen, das nur 1 bis im Höchstfalle 3 Gefäße 


en 


Abb. 3. Trichomanes bimarginatum. Verschiedenaltrige Stadien junger Biattanlagen, 
I—IV noch in Stielbildung, V bereits in der Spreitenanlegung begriffen. S Scheitelzelle 
des Rhizomes, s Scheitelzelle der Blattanlage, o Anlage einer Seitenknospe, sp Spreite. 


differenziert enthält und im übrigen aus wenigen zartwandigen Zellen, viel- 
leicht Phloömzellen besteht!. Die ungewöhnlich starke Reduktion läßt 
aber nicht mehr zu, mit Sicherheit zu entscheiden, ob es sich um ein ur- 
sprünglich amphiphloisches oder kollaterales Leitbündel handelt. Die 
größere Wahrscheinlichkeit besitzt meines Erachtens die zweitgenannte 
Möglichkeit (Abb.4, I, III). Dies würde auch mit den Angaben von 
PRANTL (S. 18) übereinstimmen; jedoch konnten Leitbiindelscheiden mit 
deutlicher Streifung in den Radialwänden, wie sie PRANTL für Trichomanes 
speciosum vermerkt und abbildet, bei T'richomanes bimarginatum nur noch 
als einfache Zellen ohne spezielle Differenzierung nachgewiesen werden, so 
daß die Reduktionserscheinungen hier noch stärker ausgeprägt sind. Ganz 
allgemein läßt sich sagen, daß die Leitbündelverhältnisse bei Trichomanes 
bimarginatum auf einer Stufe stehen, wie sie PRANTL für die Seiten- 
nerven kräftigerer Arten angibt, in denen die Reduktion sogar bis zur 


wi Nach den von Prest (1843, Tafel V) entworfenen Schemata des Blattstiel- 


baues zahlreicher Trichomanes- und Hymenophyllum-Arten zu urteilen, scheint das 
Vorkommen eines einzigen axilen Gefäßbündelstranges für diese Familie charakte- 


ristisch zu sein. 
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völligen Unterdrückung des Phloéms schreiten kann. Physiologisch ist 
die auffallend starke Reduktion des Leitungsgewebes, das fiir die Leitung 
organischer Baustoffe nunmehr nur noch bedingt in Frage kommen 
kann, während es für eine ausreichende Wasserversorgung vollauf 
ungenügend ist, zunächst wenig einleuchtend; es macht aber das 





Abb. 4. Trichomanes bimarginatum. I, II Querschnitte durch das Rhizom, III Querschnitt 
durch die Basis des Blattstieles, IV Querschnitt durch die Mitte des Blattstieles, V Quer- 
schnitt durch die Spreite, r Rhizoiden. 


zahlreiche Auftreten von Rhizoiden an Rhizom und Blattstiel, ja selbst 
am Blatte (besonders an der Basis und in der Region des ‚„‚Mittelnerven‘““) 
notwendig und verständlich, sowie gleichzeitig das Beschränktsein auf 
feuchte Standorte. (Vgl. die Angaben Prantis, Hemiphlebium Hookeri 
betreffend, S. 20). 

Die 3—4 Schichten des Rindenparenchyms zeigen in Rhizom und 
Blattstiel völlig gleichen Bau und weisen eine peripherwärts zunehmende 
sklerenchymatische Verstärkung ihrer Zellwände auf, die in der Epidermis 
wieder etwas absinkt. Die Zellen dieser letzten Schicht zeichnen sich 
in beiden Fällen durch reichliche Bildung jener Rhizoiden aus, die bei 


Planta Bd. 23. 29 
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diesem wurzellosen Farn die Wasser- und Nährsalzaufnahme über- 
nehmen (Abb. 4, I, III—V). In einiger Entfernung von der Basis nimmt 
im Blattstiel die Sklerenchymatisierung der Rindenzellen auffallend ab 
und wird mechanisch durch bipolares Auftreten von Sklerenchymfaser- 
gruppen ersetzt, wie ein Vergleich der Abb. 4, III und IV erkennen läßt. 

Das obere Ende des Blattstieles, das ohne deutliche Grenze in die 
Spreitenfläche übergeht (vgl. Abb. 7, I, III, VI), ist bereits mit einem 
schmalen Flügelsaum versehen (Abb.4, IV links). Letzterer entsteht 
aber auf eine andere Weise als die Spreite, obwohl er in Anlehnung an 
die Verhältnisse bei Phanerogamen als herablaufender Spreitensaum zu 
betrachten wäre. Während nämlich die Spreite anfangs durch die Tätig- 
keit einer zweischneidigen Blattscheitelzelle aufgebaut wird, worauf 
noch des näheren einzugehen ist (S. 450f.), lehren Querschnitte (Abb. 4, 
IV), daß der 2—3 Zellen breite Flügelsaum durch Auswachsen und 
Längsteilung aus jeweils einer einzigen Epidermiszelle hervorgeht. 
Die Flügelbildungen am Blattstiel von Trichomanes bimarginatum sind 
demzufolge rein epidermale Gebilde, die nur dadurch eine zusammen- 
hängende, wenn auch sehr schmale Zellenfläche ergeben, daß sie an einer 
senkrecht übereinander gelagerten Zellreihe der Epidermis und obendrein 
an zwei diametral gegenüberliegende Seiten auftreten. Es liegen demnach 
hier grundsätzlich andere Verhältnisse vor als sie GOEBEL (1930, S. 1184) 
von Pteris serrulata beschrieb; dort bildete sich die schmale verzweigte 
Lamina erst relativ spät aus zwei einander gegenüberliegenden und 
durch ihre prismatische Form von den übrigen ausgezeichneten Rand- 
zellen, die — nach der Abb. 1253, II zu urteilen — sich wie eine zwei- 
schneidige Scheitelzelle verhalten. Bei Trichomanes bimarginatum geht 
diese meist nur kurze Flügelzone des Blattstieles dann unmittelbar 
in die Basis der Blattlamina über. 


B. Spreitenbildung. 
Die Blattspreite von Trichomanes bimarginatum geht anfänglich aus 
den Segmenten einer zweischneidigen Scheitelzelle hervor. Dies ver- 
anschaulicht Abb. 5, V, die die Spitze der Abb. 5, I vergrößert wieder- 
gibt, einer Blattanlage also, die eben die Bildung des Blattstieles beendet 
hat und bereits im Begriffe steht, die Spreite anzulegen. (Vgl. auch 
Abb. 6,1.) Um dies zu ermöglichen, macht die bisherige den Aufbau 
des Blattstieles vermittelnde Uhrglasscheitelzelle rückwärts die gleichen 
Veränderungen durch, die zu ihrer Bildung führten; d.h. in medianer 
Richtung nimmt ihre Wachstumsintensität beträchtlich ab, während 
sie in transversaler Richtung mehr oder weniger unverändert bleibt. 
Die Bildung einer einheitlichen Blattlamina wird nun dadurch er- 
reicht, daß die Segmente der zweischneidigen Scheitelzelle eine ganz 
bestimmte Aufteilung erfahren, die bei Farnen allgemeiner verbreitet 
zu sein scheint. Erstmalig wurde dieser Teilungsmodus für Asplenium- 
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Arten von SADEBECK erkannt (1873) ; PRANTL stellte ihn auch bei Hymeno- 
phyllaceen fest und führte dafür die Bezeichnung 1-Teilung ein (S. 4). 
An Hand der Abb. 5, V—VII seien diese Vorgänge nochmals kurz ver- 
anschaulicht und ergänzt, da sich PRANTLS Angaben nur auf die,,Spitzen“ 
älterer Blätter bezogen, wo sich, wie das Folgende zeigen wird, ein 
abgeänderter Teilungsmodus findet. Bald nach ihrer Abscheidung 
treten in den Segmenten der zweischneidigen Scheitelzelle kurz hinter- 
einander eine tangentiale und eine radiale Wand auf (1-Teilung), 
wodurch eine nach innen zu gelegene ,,Innenzelle“ (von SADEBECK auch 
„Basalzelle‘‘ genannt), die später weitere Aufteilung erfährt, und zwei 
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Abb. 5. Trichomanes bimarginatum. I—IV Junge Blattanlagen im Beginn der Spreiten- 
anlegung, V die Spitze der Figur I vergrößert, VI die Spitze der Figur IV vergrößert, 
VII Zellteilungsschema zu Figur VI. 


„Randzellen‘, auch ‚„Marginalzellen‘‘ genannt, gebildet werden (Abb. 5, 
V, 4, tg, 172). In den Randzellen kann sich dieser Vorgang noch 
mehrmals wiederholen. Durch die bei jeder 1-Teilung erfolgende 
Verdoppelung der Randzellen, die ihren embryonalen Charakter und 
ihre Teilungsaktivität noch kurze Zeit bewahren, wird das Flächen- 
wachstum der schmalen, stets scheinnervenfreien Spreitenbasis ermöglicht, 
und neben das ursprünglichere Scheitelwachstum der Blattanlage tritt 
somit ein Randwachstum, das in der Folge, je breiter die Spreite nach 
oben hin wird, an Ausdehnung gewinnt (Abb. 6, I—III). 

Im übrigen ist die Tätigkeit der zweischneidigen Scheitelzelle nur von 
kurzer Dauer. Sie ermittelt lediglich den Aufbau des mehr oder weniger 
langen basalen und stets scheinnervenfreien Spreitenabschnittes (vergl. 
Abb.7; Abb.5II, 6I, II). Es erfährt nämlich auch die Scheitelzelle schon 
sehr früh jene |-Teilung, womit sie als solche erlischt und die junge Blatt- 
anlage nunmehr einheitlich durch ein Randmeristem weiter zu wachsen 
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scheint. Damit ist jener Zustand erreicht, dessen Folgestadien PRANTL 
in seiner Untersuchung für Trichomanes Schmidianum beschreibt. Es sei 
aber ganz besonders darauf hingewiesen, daß dem eine kurze, aber deut- 
lich nachweisbare Wachstumsperiode vermittels einer zweischneidigen 
Scheitelzelle voraufgeht (Abb. 5,V; 6I—III). Damit ist entwick- 
lungsmäßig und entwicklungsmechanisch die von PRANTL offengelassene 
Frage gelöst, „wann die“ (nach seiner Meinung allerdings erste) ,,zwei- 
schneidige Scheitelzelle durch eine tangentiale Wand geteilt wird und 
dadurch zu einer Scheitelzelle von der Art wird, wie sie später das Flächen- 
wachstum der Spreite beherrscht“. 

Der Teilungsmodus in der durch eine 1-Teilung aufgeteilten zwei- 
schneidigen Scheitelzelle ist, rein äußerlich betrachtet, zunächst der 
gleiche, wie er soeben für deren Segmente geschildert wurde, d. h. durch 
eine Tangentialwand und eine anstoßende Radialwand werden eine 
Innenzelle und zwei Randzellen gebildet. In der Folge macht sich 
jedoch gegenüber den Segmentzellen ein Unterschied geltend, der für das 
weitere Wachstum der Blattanlage von größter Bedeutung ist. Während 
im erstgenannten Falle jeweils die zwei zusammengehörigen Randzellen 
durchaus gleichwertig waren, sich in der Folge bezüglich ihres Teilungs- 
modus gleich verhielten und in ihnen die Teilungsaktivität auch annähernd 
gleichzeitig erlosch, trifft dies bereits bezüglich der ersten aus der zwei- 
schneidigen Scheitelzelle hervorgegangenen zwei Randzellen nicht mehr 
zu. Nur die eine der beiden, und zwar entweder die rechte oder die linke, 
gleicht sich weiterhin in ihrem Gesamtverhalten den Zellen des Rand- 
meristems an, indem sie nur noch eine zeitlang fortfährt durch |-Teilung 
neue Rand- und Innenzellen zu bilden, die ausschließlich dem Aufbau 
der einschichtigen Lamina dienen. Die andere zeigt ihrer Schwesterzelle 
gegenüber dadurch ein abweichendes Verhalten, daß sie ihren meriste- 
matischen Charakter in der Folge nicht einbüßt, sondern ihn bei jeder 
folgenden 1-Teilung abwechselnd auf die linke und rechte Randzelle 
überträgt, die dann ihrerseits in der gleichen Weise fortfährt. Die dabei 
nach rückwärts abgeschiedenen Innenzellen der jeweils pendelnden 
Meristemzelle (i, r, r,; in dem Schema der Abb. 5, VII, schraffiert) sind 
insofern von besonderer Wichtigkeit als sie in ihrer Gesamtheit zum 
Aufbau des das Blatt von Trichomanes bimarginatum durchsetzenden 
,»Mittelnerven“ Verwendung finden, der demzufolge svmpodialer Natur 
ist und eine Scheinachse darstellt. Die Innenzellen der zu Randmeristem- 
zellen werdenden Schwesterzellen (0, 0, 02, 7,) der pendelnden Meristemzelle 
differenzieren sich jedoch zu Blattparenchymzellen bzw. ‚„Scheinnerven“. 
Somit ist bereits der Anlage nach eine Sonderung in Leitbündelgewebe und 
Parenchym durchgeführt, die sich auch auf die sogenannten ,,Schein- 
nerven‘ erstreckt, worauf noch zurückzukommen sein wird (S. 461f.). 

Es erhebt sich nun die Frage, als was wir die pendelnde, das Spitzen- 
wachstum fortführende Meristemzelle aufzufassen und mit welchen 
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Namen wir sie demzufolge zu bezeichnen haben. Können wir sie etwa 
noch als eine „Scheitelzelle‘‘ ansprechen, wie dies beispielsweise PRANTL 
(S. 4/5) tut. Dieser begründet sein Vorgehen, obwohl er sich mancher 
Einwände bewußt ist, damit, daß ‚alle Zellen einer Blattlacinie sich auf 
dieselbe genetisch ebensogut zurückführen lassen wie die Zellen einer 
Moospflanze auf die Scheitelzelle des Stammes“, wogegen nichts ein- 
zuwenden ist. Mit dem Begriff ,,Scheitelzelle“ etwa den besonderer 
Größe oder Form zu verbinden, bedeutet keinen stichhaltigen Einwand, 
da wir genügend Fälle kennen, die durchaus eine „typische“ Scheitel- 
zelle besitzen, welche sich aber von den Nachbarzellen hinsichtlich 
ihrer Größe keineswegs unterscheidet. Und wie wenig eine bestimmte 
Form zum Begriff einer Scheitelzelle gehört, dürfte das Vorangegangene 
zur Genüge belegt haben. Mit dem Zugeständnis der Formveränderlich- 
keit der Scheitelzelle fallen gleichzeitig auch die Bedenken, die sich 
auf die (wie im vorliegenden Falle) etwas ungewöhnliche Lagerung der 
Segmente zu ihrer Scheitelzelle stützen. Eine andere Zellform bedingt 
durchaus auch einen anderen Teilungsmodus, der sich im vorliegenden 
Falle in der Bildung einer rückwärts gelagerten ,,Innenzelle“ und einer 
seitenständigen ,,Randzelle“‘ äußert. Daß ein Übergang vom Modus der 
1-Teilung zu dem der zweischneidigen Scheitelzelle (und umgekehrt) 
leicht vorstellbar und nur durch geringfügige Verlagerung zweier Wände 
möglich ist, darauf ist schon des öfteren hingewiesen worden. Daran 
allerdings genetische bzw. phylogenetische Erörterungen zu knüpfen, 
wie es PRANTL tut (S. 64/65), halte ich für müßig, da ihnen ein durchaus 
spekulativer Charakter anhaften muß. 

Schwerwiegender ist schon der Einwand, daß der Teilungsmodus 
in der ,,Scheitelzelle“ und in einem Teil ihrer ‚Segmente‘ (der Rand- 
zelle, nicht der Innenzelle) zunächst durchaus der gleiche ist, ein Vorgang, 
wie er sonst nicht bekannt ist, der aber sofort verständlicher wird, wenn 
man bedenkt, daß jedes der seitwärts abgeschiedenen Segmente sofort 
nach seiner Bildung zu einer Zelle des Randmeristems wird und damit 
den entsprechenden, bei oberflächlicher Beobachtung anscheinend gleichen 
Teilungsmodus annimmt. Daß dabei dennoch kein einheitliches Rand- 
meristem gebildet wird, das kontinuierlich die Spitzenpartie junger Blatt- 
anlagen umsäumt, offenbart der weitere Entwicklungsverlauf. Denn das 
zu dieser Zeit noch beträchtliche Spitzenwachstum der Blattanlage wird 
allein durch die nach rechts und links pendelnde Meristemzelle vermittelt, 
während die Produkte des Randmeristems, das seinerseits seine Ent- 
stehung erst wieder jener Zelle verdankt (durch Aufteilung der seitlich 
gelagerten Randzellen), nur zum Spreitenaufbau Verwendung finden. 
Überhaupt zeigen die Blattanlagen von Trichomanes bimarginatum 
ein beträchtliches Spitzenwachstum, während die Spreiten erst relativ 
spät als Flügelbildungen erscheinen, anscheinend ein Charakteristikum 
der Hemiphlebiengruppe (vgl. Abb. 5, II; 6, II). 
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Damit steht in vollstem Einklang die Angabe GorBELs (1930, S. 1180), 
daß ‚je massiger die Blattspinde! entwickelt ist, sie desto früher im 
allgemeinen angelegt wird und desto mehr die Spreite an ihr als ein nach- 
träglich entstehender flügelartiger Auswuchs erscheint‘. 


Der gegenteiligen, an Asplenium-Arten gewonnenen, aber dann ver- 
-allgemeinerten Behauptung von SADEBECK, daß mit Umwandlung ,,der 
keilförmig zugespitzten Scheitelzelle in eine Marginalscheitelzelle das 
Wachstum der Wedelplatte ein an allen bezüglichen Teilen gleichartiges 
wird“, kann ich auf Grund meiner Beobachtungen an Trichomanes bi- 
marginatum keineswegs beipflichten; vielmehr blieben dann wesentliche 
Vorgänge völlig ungeklärt, so das charakteristische Spitzenwachstum 
fast der gesamten Spreite und die besondere Art der Anlegung der gesam- 
ten Nervatur u.a. Auch KARSTEN (S. 132/133) gibt für T’richomanes Motleyi 
und Trichomanes peltatum an, daß mit dem Auftreten der L-Teilung in der 
Blattscheitelzelle „die Ungleichwertigkeit der Randzellen verlorengehe“ 
und daß ‚an Stelle des ausgesprochenen Scheitelwachstums das allseits 
gleichmäßig fortschreitende Randwachstum tritt“. Hier mag die Gleich- 
artigkeit der Randmeristemzellen entlang der Gesamtperipherie in engstem 
Zusammenhang mit dem frühen Erlöschen des Spitzenwachstums und dem 
kreisförmigen Umriß der relativ kleinen Blätter stehen, die ein dement- 
sprechendes Randwachstum der Anlagen zur Voraussetzung haben (vgl. 
Trichomanes minutissimum Abb. 8, VI, VII). Zur Stützung meiner Auf- 
fassung genügt außer dem oben bereits Angeführten ein Blick auf jede noch 
im Wachstum begriffene Blattanlage (Abb. 6, II, III). An deren Spitze ist 
jeweils eine flächenförmig ausgebreitete meristematische Zone nachweisbar 
deren Teilungsaktivität ungleichmäßig verteilt ist, und zwar in unmittel- 
barer Nähe der Mittelpartie am größten, während sie nach den Seiten zu 
rasch abnimmt!. Gerade umgekehrt verhält sich die Wachstumsintensität, 
die an den Seiten am größten ist und nach der Mitte zu (mitunter 
sehr rasch) abnimmt. Dadurch erklärt sich auch die oft eingesenkte 
Lagerung des Zellbildungsherdes (Abb. 6, IV). Diese unterschiedlichen 
Wachstumsweisen, die sich bereits an einer sehr jungen Blattanlage 
ausprägen, deuten darauf hin, daß beim Blatt von Trichomanes bimargi- 
natum Längenwachstum und Breitenwachstum zwei voneinander noch 
mehr oder weniger unabhängige Vorgänge sind, ähnlich wie es GIESEN- 
HAGEN für Asplenium viride (1928, S. 126) feststellen konnte. Analoges 
findet sich auch in der Blattentwicklung der Dikotylen und man könnte 
im Hinblick darauf vielleicht von einer Art „pleuroplaster‘‘ Blatt- 
entwicklung sprechen, die manchen Farnen neben dem ihnen eigentüm- 
lichen Spitzenwachstum zukommt. 





' Die die Meristemzonen der Blätter stets umgebenden kurzgestielten, keulen- 
förmigen (Schleim-) Zellen (vgl. Abb. 6, III) sind der Übersichtlichkeit wegen in 
den übrigen Abbildungen nicht eingezeichnet. 
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Aus all den angeführten Gründen glaube ich zu’der Annahme be- 
rechtigt zu sein, daß wir in der einen, jeweils ihren embryonalen Charakter 
bewahrenden Meristemzelle eine echte Scheitelzelle vor uns haben, zumal 
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ihr durch Teilung hervor- 
gehen. Um sie deshalb 
genauer zu kennzeichnen, 
möchte ich sie analog der 
Uhrglasscheitelzelle durch 
ihre Form näher bestim- 
men und für die Folge 
prismatische  Scheitelzelle 
nennen. Bei Trichomanes 
bimarginatum beherrscht 
eine derartige prismatische 
Scheitelzelle fast den ge- 
samten Aufbau der Blatt- 
lamina bis zum Erlöschen 
des Wachstums und der 
Teilungstätigkeit (Abb. 6, 
IV). 

Interessant ist ein Ver- 
gleich mit Blattanlagen 
anderer Farne. Wahrend 
bei diesen (beispielsweise 
bei Marsilia [SCHNEIDER, 
Fig. XVI]) das Blattwachs- 
tum durch das Auftreten 
einer Tangentialwand in 
der zweischneidigen Schei- 
telzelle (an die sich sehr oft 
noch eine Radialwand an- 
setzt) endgültig zum Ab- 
schluß gebracht wird, da 
nunmehr keine weiteren 
Zellteilungenerfolgen ‚setzt 
prinzipiell der gleiche Vor- 
gang, die |-Teilung, bei Trichomanes bimarginatum bereits auf einem 
sehr frühen Entwicklungsstadium ein, ohne Wachstumsstillstand nach 
sich zu ziehen; vielmehr wird durch die so gebildete prismatische 
Scheitelzelle fast der gesamte Aufbau des größten und wesentlichsten 
(weil assimilatorischen) Blattabschnittes bewerkstelligt. 
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Es diirfte nunmehr angebracht sein, die Frage aufzuwerfen, ob etwa 
die prismatische Scheitelzelle in engeren Beziehungen zu dem Gesamt- 
aufbau des Blattes steht, als es fiir eine zweischneidige Scheitelzelle 
möglich gewesen wäre; konnten doch die bish rigen Formveränderungen 
der Scheitelzelle im Entwicklungsverlauf des Blattes von Trichomanes 
bimarginatum stets aus den Besonderheiten des zu Bildenden heraus ver- 
ständlich gemacht werden. Diente die erste zweischneidige Scheitelzelle 
der Herausmodellierung der Blattanlage aus einer Oberflächenzelle 
bzw. aus dem Rhizom, so vermittelte die Urglasscheitelzelle den Aufbau 
des zylindrischen Blattstieles, und die zweite zweischneidige Scheitelzelle 
ermöglichte den Übergang zur Bildung der flächenförmigen Spreite, die 
weiterhin von der prismatischen Scheitelzelle gebildet wird. In welchen 
Beziehungen stehen nun prismatische Scheitelzelle und Spreite zueinander ? 

Zum Zwecke der Aufklärung wollen wir vorerst unseren Blick nochmals 
kurz auf das eigentümliche Rechts- und Linkspendeln der prismatischen 
Scheitelzelle lenken, eine Erscheinung, die sie im Prinzip mit der zwei- 
schneidigen Scheitelzelle gemein hat. Während sich jedoch bei dieser 
Segment- und Scheitelzelle von Anfang an in Form und Teilungsmodus 
deutlich voneinander unterscheiden, macht sich hier ein Unterschied 
erst im Verlaufe der weiteren Entwicklung geltend. Im Augenblick des 
Auftretens der Radialwand erwecken Segment und neue prismatische 
Scheitelzelle ganz den gleichen Eindruck, und sieht man von der nach 
rückwärts abgegebenen Innenzelle einmal ab — die für die weitere 
Teilung der Scheitelzelle belanglos ist, da sie nur deren Vorwärts- 
schieben und durch spätere Aufteilung die Bildung der ,,Mittelrippe‘‘ 
ermöglicht —, so könnte man versucht sein, von einer regelrechten Halbic- 
rung der Scheitelzelle, also einer echten Dichotomie zu sprechen. Während 
es sich in der Folgezeit dann erweist, daß nur eine der beiden ,,Rand‘‘- 
zellen als Scheitelzelle zu betrachten ist, sind dennoch die Beziehungen 
zur echten Dichotomie durchaus nicht so loser Natur, wie es vorerst 
den Anschein haben mag. 

Zur Verdeutlichung dessen sei eine andere Hymenophyllacee heran- 
gezogen, beispielsweise das verwandte Trichomanes sublimbatum C. MULL. 
Auch hier wird der ,,Mittelnerv“ sympodial aus den Innenzellen der 
prismatischen Scheitelzelle gebildet. Unser besonderes Interesse be- 
sitzen die Gabelungsstellen des Nerven, und ich kann bezüglich deren 
Anlegung auf die Prantischen Figuren 3 À und B verweisen. Aus 
diesen geht eindeutig hervor, daß an den betreffenden Stellen bei der 
1-Teilung die seitliche Segmentzelle Gleichwertigkeit mit der neben- 
liegenden neuen Scheitelzeile erlangt hat. In der Folge bauen dann beide, 
jede als prismatische Scheitelzelle mit pendelndem Wachstum, je einen 
Gabelast auf. Es findet also jeweils an den Gabelungsstellen der Blatt- 
nerven eine echte Dichotomie einer prismatischen Scheitelzelle statt. 
Die völlige Übereinstimmung dieses Teilungsvorganges in seinen einzelnen 
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Schritten mit der bisher betrachteten 1-Teilung legt den Schluß nahe, 
daß bereits in dieser die dichotome Teilung — wenigstens potentiell — 
schon vorhanden sein muß, und ich glaube in der Annahme nicht fehl- 
zugehen, daß wir in der rechts und links pendelnden prismatischen 
Scheitelzelle die ,,Resultante“ aus einer ursprünglicheren, erst sekundär 
veränderten Scheitelzelle mit rein dichotomem Teilungsmodus vor uns 
haben. Es wäre in diesem Zusammenhang von Interesse, einmal die 
Entwicklungsgeschichte von Formen wie Trichomanes reniforme u.a. 
in all ihren Einzelschritten genau zu verfolgen, von Formen also, die 
durch den Aufbau ihrer beinahe ans Schematische grenzenden rein 
dichotomen Nervatur bekannt sind. Denn nach meinen Beobachtungen 
gehören eine dichotom sich teilende Scheitelzelle und dichotomer Aufbau 
der Nervatur ebenso eng zusammen wie Aufgabe des rein dichotomen 
Teilungsmodus der Scheitelzelle und Übergang zum Spitzenwachstum 
und zur Scheinnervenbildung. Gerade die Hymenophyllaceen geben ein 
gutes Beispiel dafür ab, auf welche Weise von einer gemeinsamen Grund- 
lage aus verschiedenartige (anscheinend fiederartige) Endzustände er- 
reicht werden können. 

Betrachtet man die Blätter der Hymenophyllaceen genauer, so 
zeigt sich, worauf schon PRANTL zum Teil hinwies, daß sie ihren rein 
dichotomen Aufbau entweder noch deutlich erkennen lassen oder, falls 
durch ungleichmäßige, vornehmlich sympodiale Entwicklung der Gabel- 
äste der Eindruck eines monopodialen Aufbaues erweckt wird, dieser 
doch stets auf dichotomer Grundlage beruht!. Damit haben wir den 
Grund gefunden, warum bei Anlegung der Spreite die zweischneidige 
Scheitelzelle durch eine prismatische ersetzt wird; denn nur eine Radial- 
wand kann echte Dichotomie ergeben, die sich, wie das Folgende darlegen 
wird, im gesamten Blattaufbau auch bei Trichomanes bimarginatum 
widerspiegelt. 

Verfolgt man nämlich die Scheinnerven, die hier mit ihrem inneren 
Ende die „Mittelrippe‘ des Blattes zumeist nicht erreichen (Abb. 6, IV; 
7;9, I), weiter nach abwärts — auf die Mittelrippe zu —, was durch die 
meist etwas stärkere Entwicklung der Anschlußzellreihe leicht möglich 
ist, so wird tatsächlich der Anschein einer dichotomen Gabelung des 
Mittelnerven erweckt, die nur durch die ungleich starke Entwicklung 
der Gabeläste (zu einem mehrschichtigen Abschnitt des sympodialen 
Mittelnerven und zu den bloßen Scheinnerven bzw. an der Basis nur 
zu Blattparenchymzellen) verdeckt wird und darum äußerlich nicht 
ohne weiteres in Erscheinung tritt. Daß es sich aber tatsächlich so verhält, 
beweisen dreierlei Tatsachen: 

Erstens die Entwicklungsgeschichte, die deutlich zeigt, daß die das 
Spitzenwachstum vermittelnde prismatische Scheitelzelle und die basale 
1 Bowen (1885, S. 602): “The branching of the phyllopodium in the Hymenophyl- 
laceae is chiefly, if not exclusive, dichotomous.” 
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Ursprungszelle der Scheinnerven jeweils zwei ‚„Randzellen‘ entsprechen, 
die bei der 1-Teilung der prismatischen Scheitelzelle gebildet werden, 
aber späterhin eine divergente Entwicklung erfahren. Der Anlage nach 
ist jedoch kein Unterschied zwischen echten und Scheinnerven fest- 
zustellen (Abb. 5, VI, VIlr, p; 6, IV). 

Der zweite Beweis ist morphologisch-anatomischer Natur und sei 
durch die Figuren der Abb. 7 veranschaulicht. Während nämlich in 





— 





Abb. 7. Trichomanes bimarginatum. I—VI Vollentwickelte Blatter, die den Ubergang 
von rein dichotomem Blattaufbau zu anscheinend monopodialem (sympodialem) 
veranschaulichen. (Weitere Erläuterungen im Text.) 


der überwiegenden Mehrzahl die Blätter von Trichomanes bimarginatum 
eine einheitliche, äußerlich ungegliederte Spreite besitzen! (Abb. 7, I), 
die von dem sympodialen Mittelnerven durchzogen ist, finden sich gar 
nicht so selten Beispiele (Abb. 7, II—VI), bei denen einer oder mehrere 
Scheinnerven eine ähnliche Ausbildung wie der Mittelnerv erfahren, 
d.h. sie werden mehrschichtig, enthalten Xylemelemente und sind bis 
zu ihrer Ursprungsstelle deutlich zu verfolgen. Dabei zeigt sich ihre 
Entstehung durch Dichotomie ganz offenkundig, sowohl in der annähernd 

1 Daß das für die Architektur eines Farnblattes allerdings wenig besagt, daß es 
vielmehr auf die „Aderung‘‘ ankommt, darüber vgl. GoEBEL 1930, Bd. II, S. 1171 f. 
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gleich starken Entwicklung beider Gabeläste (besonders nahe der Blatt- 
spitze) als auch in der jeweiligen seitlichen Ablenkung des ‚‚Mittelnerven‘“. 
Ob diese Übergangsgebilde gleichzeitig den Reduktionsgang veranschau- 
lichen, den die primitive Hemiphlebiengruppe eventuell gegangen ist, 
oder ob sie vielmehr den Weg zu neuen Entwicklungsmöglichkeiten weisen, 
bleibe in diesem Zusammenhang unentschieden. Wahrscheinlicher ist 
das erstere. 

Der dritte Beweis ist indirekter Natur. Er ermöglicht uns aber erst 
das rechte Verständnis für das Zustandekommen der ‚typischen‘ Blatt- 
form von Trichomanes bimarginatum. Man ziehe zu diesem Zweck 
die Figuren der Abb. 8 heran, die Blätter von Trichomanes minutissimum 
v. A. v. R. wiedergegeben. Ist man mit PRANTL und Bower der Meinung, 
daß ‚den einfachsten Fall der Architektur der Blattspreite offenbar das 
Blatt von Trichomanes reniforme vorstellt, dessen Spreite von ihrer Basis 
an ohne Mittelrippe von wiederholt dichotom geteilten Nerven durch- 
zogen wird“, so dürfte Abb. 8,I den Ausgangspunkt für unsere Be- 
trachtung abzugeben haben. Vergleicht man diese Figur mit der PRANTL- 
schen (Tafel II, 11) bzw. Bowerschen {Fig. 78), so wird die Tendenz des 
Bauprinzipes sogleich deutlich. Obgleich beide Male Blätter von annähernd 
kreisförmigem Umriß vorliegen (bezüglich deren Randwachstum vgl. 
S. 467/468 und Abb. 8, VI, VII), sind diese bei Trichomanes reniforme 
von einer Menge sich wiederholt-dichotom gabelnder und in ihrer ganzen 
Länge völlig gleichartig ausgebildeter Nerven durchzogen, die von einem 
Punkte der Spreitenbasis auszustrahlen scheinen. Bei Trichomanes 
minutissimum hingegen nimmt einerseits der Grad der Differenzierung 
und damit der Durchmesser der Nerven — die nach den Feststellungen 
GoEBELs in den sterilen Blättern sämtlich Scheinnerven, also gefäßlos 
sind — peripherwärts auffallend schnell und stark ab, kann sogar bis 
zum streckenweisen völligen Schwund jeglicher Bündelstruktur führen. 
So drückt sich bereits an Scheinnerven ein Reduktionsvorgang aus, 
der vielleicht berechtigt Schlüsse zu ziehen über den Entwicklungsgang 
der Scheinnerven aus echten Nerven. Selbst bereits völlig isolierte Schein- 
nervenabschnitte lassen ihren dichotomen Ursprung noch sehr oft durch 
kleine Fortsätze an den Gabelstellen erkennen (Abb. 8, I, IT x). 

Außerdem hat bei Trichomanes minutissimum die Spreitenbasis im 
Zusammenhang mit der besonders starken Differenzierung der Schein- 
nervenbasen gegenüber der von Trichomanes reniforme eine nicht 
unwesentliche Längsstreckung erfahren, wodurch die einzelnen dichotom 
verzweigten (Schein-)Nervenäste weiter auseinandergerückt sind und 
mit ihren Basen durch deren stärkere Entwicklung eine sympodiale 
Mittelrippe zu bilden im Begriffe stehen (Abb. 8,II). Gleichzeitig 
geht der Blattumriß aus der kreisrunden in eine ovale, mehr langgestreckte 
Form über. (Nach PrAnTLs Fig. 18 zu urteilen, scheint Hemiphlebium 
punctatum auf dem zwischen T'richomanes reniforme und Trichomanes 





460 Johannes Helm: Anlage und Entwicklung des Blattes 


minutissimum liegenden Entwicklungsgang eine Mittelstellung ein- 
zunehmen und diese als Arttypus fixiert zu haben.) 

Unterbleibt dann in der Folge des eingeschlagenen Reduktions- 
ganges die dichotome Gabelung der nunmehr seitlichen Nerven (wie es 


ger 
unges 


ätter, den Übergang von noch mehr oder weni 
(auf dichotomer Grundlage) veranschaulichend, V J 





Entwicklungsstadium eines Blattes, VI, VII Ausschnitte aus der in Anlage begriffenen Spreite. 





Abb. 8. Trichomanes minutissimum. I—IV Vollentwickelte Bl 
rein dichotomem Blattaufbau zu monopodialem 


in Abb. 8, III schon angedeutet, in Abb. 8, IV bereits vollzogen ist), 
so ist im Prinzip der Typus des langgestreckten, zungenförmigen Blattes 
erreicht, wie er für Trichomanes bimarginatum charakteristisch ist. 
Es braucht lediglich nur noch die Differenzierung an der Basis der 
»Seiten“nerven fehlzuschlagen, wie es nahe der Spitze der Figur IV 
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bereits geschehen ist, und so die Verbindung mit der Scheinachse gelöst 
zu werden, um völlige Übereinstimmung zu ergeben. Denn die gleichen 
Vorgänge, wie sie soeben an Hand von Abbildungen für ein steriles 
Blatt von Trichomanes minutissimum gegeben wurden, lassen sich auch 
an den fertilen Blättern dieser Art nachweisen, wo, wie bei Trichomanes 
bimarginatum, dem sympodialen Mittelnerven noch der Wert eines 
echten Nerven zuzusprechen ist. Somit dürften am Beispiel von T'richo- 
manes minutissimum die einzelnen Phasen des Übergangs von dichotomer 
Nervatur zur fiederigen klargelegt sein, wie sie sich in analoger Weise 
sicher auch einmal bei Trichomanes bimarginatum werden abgespielt 
haben. Damit glaube ich auf eine dritte Weise gezeigt zu haben, daß die 
anscheinend fiederige Blattnervatur bei Trichomanes bimarginatum 
sich von einem dichotomen Sympodium ableitet ; somit dürfte der Beweis 
für den diehotomen Aufbau auch des Blattes von Trichomanes bimargina- 
tum erbracht sein, der wiederum das Vorhandensein einer prismatischen 
Scheitelzelle zur Voraussetzung hatte. 


C. Die Rand- und Scheinnerven. 

Die Verfolgung des Entwicklungsganges eines Blattes von T'richo- 
manes bimarginatum würde unvollständig sein, wollten wir nicht auch 
der endgültigen Differenzierung der Spreite einige Aufmerksamkeit 
zuwenden. Dabei kann bezüglich der Herausmodellierung des „Mittel- 
nerven‘ auf die Untersuchungen PRANTLs verwiesen werden (S. 15), 
da dem nichts Wesentliches hinzuzufügen ist. Dagegen erscheinen mir 
einige andere Punkte der Betrachtung wert: neben der Fortbildung der 
Scheinnerven vor allem die Entstehung des ,,Randnerven“, worüber 
sich in der einschlägigen Literatur keine Angaben finden. 

Bei Trichomanes bimarginatum zeigen Rand- und Scheinnerv im 
Prinzip den gleichen Bau; d. h. sie bestehen aus 1 (—2) zentralen Skleren- 
chymfasern, einem ober- und unterseitigen Belag von kurzen „Deck- 
zellen‘‘, auf denen wiederum die bedeutend längeren Epidermiszellen 
gelegen sind. Diese sämtlichen Bildungen sind offensichtlich aus einer 
einzigen Zelle durch Teilungen parallel der Blattfläche hervorgegangen, 
wie Abb. 9, VI veranschaulicht. Was die Entstehungsfolge dieser ein- 
zelnen Zellarten anbelangt, so zeigt die Entwicklungsgeschichte eindeutig 
(Abb. 9, II, V), daß als erste die mittlere Sklerenchymzelle angelegt 
wird, die dann durch gleitendes Wachstum noch längere Zeit wächst. 
Die dabei nach oben und unten abgetrennten Tochterzellen der ehe- 
maligen Nervenmutterzelle erfahren noch eine weitere Teilung parallel 
der Blattfläche. Alsdann bilden sich meist nach einigen Querteilungen die 
nunmehrigen ,,subepidermalen“ Zellen zu den charakteristischen, oft mit 
einem Kieselkörper versehenen Deckzellen aus. 

Es erhebt sich nun die Frage: Haben wir in den Randnerven eine 
selbständige Bildung vor uns, die speziell den Schutz bzw. die Ver- 
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stärkung des Blattrandes übernimmt und an die die Scheinnerven nur 
zufällig Anschluß gefunden haben, oder sind es nur die (in Richtung des 
Längenwachstums) abgelenkten Enden der Scheinnerven (Abb. 6, V), 
die auch sehr oft aneinanderstoßen und so einen mehr oder weniger einheit- 
lichen Randnerven vortäuschen. Falls diese zweite Möglichkeit zutreffen 
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Abb. 9. Trich bimargi I Voll- 
ausgebildetes Blatt, II—V verschiedenaltrige 
Entwicklungsstadien der Rand- und Schein- 
nerven, VI Querschnitt durch einen Schein- 
nerven. sp Spreite, m Mittelteil des Blattes, 
r Rhizoiden. 
(Übrige Bezeichnungen s. im Text.) 











sollte, käme als deren Abwandlung noch eine dritte in Betracht, die wegen 
ihres engen Zusammenhanges mit dem dichotomen Gesamtaufbau des 
Blattes immerhin einige Wahrscheinlichkeit für sich hat: Da die Enden 
der Scheinnerven sehr oft spitzen- und basalwärts Anschluß an den 
Randnerven haben (Abb. 9, I bei a), könnte es sich vielleicht auch um 
eine flachgedrückte dichotome Gabelung handeln, wobei die Äste be- 
nachbarter Gabeln zur Bildung eines mehr oder weniger einheitlichen 
Randnerven zusammentreten. 
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Die Entscheidung bezüglich dieser drei Möglichkeiten erscheint zu- 
nächst etwas schwierig. Betrachtet man einmal ein ausgebildetes Blatt 
von Trichomanes bimarginatum etwas genauer, so scheinen an ein und 
demselben alle drei Möglichkeiten vorhanden zu sein. Beispielsweise 
entsprechen in Abb. 9, I, die unteren zwei Drittel des rechten Randes 
(von x—x) ganz der ersten Auffassung, die mit o bezeichneten Stellen 
sprechen für die zweite, und die übrigen, besonders aber die mit a bezw. a’ 
bezeichneten Stellen scheinen die dritte zu belegen. Eine Klärung vermag 
uns nur die Entwicklungsgeschichte zu liefern. 

Bei Besprechung der prismatischen Scheitelzelle und ihrer Wirksam- 
keit waren wir bereits auf die Anlage der Scheinnerven eingegangen. 
Zur weiteren Verfolgung ihres Entwicklungsganges eignen sich ganz 
junge Blattanlagen nicht, da an ihnen infolge des anfänglichen starken 
Wachstums der Mittelregion die Spreite nur als schmaler Flügel erscheint. 
Wesentlich vorteilhafter sind für diesen Zweck die noch im Wachstum 
begriffenen und durch Kleinzelligkeit ausgezeichneten Spitzen der 
— nicht eingerollten — Blattanlagen, von denen Randpartien in der 
Abb. 9, II—V wiedergegeben sind. Inmitten dieses meristematischen Zell- 
komplexes, in dem — bedingt durch die Wachstums- und Teilungs- 
verhältnisse — die Zellen in parabelartigen Kurven angeordnet erscheinen 
(Abb. 9, II, III), fallen einzelne gleichlaufende Zellreihen (0, 1, 2,3) besonders 
auf, einerseits durch Größe und Form ihrer Zellen, andererseits durch die 
ihrer Kerne. Während nämlich die beiderseits angrenzenden Nachbar- 
zellen häufig Teilungen — sowohl in periklinaler wie in antiklinaler Richtung 
— erfahren, so daß ein kleinzelliges Gewebe entsteht, das später das ein- 
schichtige Blattparenchym liefert, teilen sich jene Zellen bedeutend seltener 
und (neben Teilungen parallel der Blattfläche vgl. S.461) nur in peri- 
klinaler Richtung, entsprechend ihrem vornehmlich in antiklinaler 
Richtung erfolgenden Wachstum. Sie sind die embryonalen Anlagen der 
Scheinnerven. 

Obgleich deren Ursprungszellen, wie früher erwähnt, durch eine 
dichotome Teilung aus der prismatischen Scheitelzelle hervorgehen und 
dieser demzufolge zumindest potentiell gleichwertig sind, drückt sich der 
reduzierte Charakter ihrer späteren Bildungen bei Trichomanes bimargina- 
tum bereits von Anbeginn dadurch aus, daß die typischen 1-Teilungen 
im Zusammenhang mit der veränderten Wachstumsrichtung der Zellen 
vollständig unterbleiben. In der Scheinnervenmutterzelle und in ihren 
Abkömmlingen treten Radialwände nicht auf. Dabei ist besonders be- 
achtenswert, daß eine eigentliche und zwar prismatische Scheitelzelle 
an den Spitzen der Scheinnerven gänzlich fehlt (Abb. 9, II bei2; IV). Diese 
wachsen somit — wenigstens bei T’richomanes bimarginatum — ähnlich 
wie Fadenalgen ohne Spitzenwachstum nur durch Einschaltung neuer 
Zellen in denselben Zellenzug fort. Mit dieser Feststellung fällt zugleich 
die dritte der vorerwähnten Möglichkeiten: daß die Randnerven etwa 
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nur die flach auseinandergedriickten Aste einer dichotomen Gabelung 
sein könnten. 

Nach den Angaben Prantts (S. 11) verhält sich das nahe verwandte 
Trichomanes sublimatum ähnlich, während bei Hemiphlebium punctatum 
die Spitzenzellen der Scheinnerven noch typische prismatische Scheitel- 
zellen sind. Demzufolge stellen Trichomanes bimarginatum und Tricho- 
manes sublimatum weitergehend reduzierte Formen dar; denn nicht nur 
anatomisch, sondern auch entwicklungsgeschichtlich wirkt sich bei ihnen 
die Reduktion aus. 

Am Fehlen einer Scheitelzelle an den Enden der Scheinnerven von 
Trichomanes bimarginatum dürfen uns auch solche Bilder nicht irremachen, 
wie sie mitunter angetroffen werden und in Abb. 9, II bei 3 wieder- 
gegeben sind. I, II, III sind drei Zellen des Scheinnerven 3; a, b, d drei 
Randmeristemzellen, die je durch eine Tangentialwand eine Randnerven- 
mutterzelle (a, 8, 6) abgetrennt haben und dem Wachstum des Blattes 
durch eine Antiklinalteilung gefolgt sind. In der Randmeristemzelle c trat 
bei der 1-Teilung zuerst die Radialwand auf (vgl. Abb. 10, II bei I, 2) 
und die folgende Tangentialwand nur in der linken Tochterzelle, die 
später (vielleicht!) den Anschluß des Scheinnerven an den Randnerven 
vermitteln wird. Diese Vermittlung ist jedoch für einen späteren un- 
mittelbaren „Übergang“ des Rand- in den Scheinnerven durchaus 
nicht notwendig. Allein schon durch gleitendes Wachstum der Zellen III 
und # kann die Verbindung hergestellt werden (vgl. Abb. 10, IT bei 2). 
An Hand der Abb. 9, II wird gleichzeitig noch ein zweites deutlich: 
daß die den Scheinnerven peripherwärts abschließende Zelle sich nicht 
wie eine Scheinnervenzelle, sondern wie eine typische Randmeristem- 
zelle verhält. Nach Abscheidung von Innenzellen teilt sie sich durch eine 
Antiklinalwand (vgl. auch 9, IV; 10, II, III). 

Einen durchaus gesonderten und höchst regelmäßigen Verlauf zeigt 
hingegen der Entwicklungsgang des Randnerven, und zwar sind es, wie 
aus Abb. 9, II, V hervorgeht, die Innenzellen letzten Grades (x—{) der 
Randmeristemzellen (a—f), die die Mutterzellen für den Randnerven 
abgeben. In unserer Abbildung tritt unter 6 gerade ein Scheinnerv 
an den Randnerv heran und belegt durch die Art, wie der Anschluß 
erfolgt, das eben Erwähnte. Besonders möchte ich darauf hinweisen, 
daß zur Beurteilung ausschlaggebend lediglich Entwicklungsstadien sind, 
während ausgebildete Blätter zu leicht Täuschungen hervorrufen. Vor 
allem sind die embryonalen Spitzen noch in der Ausbildung begriffener 
Blätter dazu geeignet. Auch muß man sich hüten zu junge Stadien 
heranzuziehen, da bei diesen die Randmeristemzellen oft noch nicht dazu 
übergegangen sind, die Randnervenmutterzellen abzuscheiden, die wir 
als Innenzellen letzten Grades erkannt haben (Abb. 10 II, IV). 

Die Berücksichtigung des Entwicklungsganges zeigte uns eine ver- 
schiedenartige Entstehungsweise der Randnerven (aus den letzten Innen- 
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zellen des Randmeristems) und der Scheinnerven (durch periklinale 
Wandbildung aus dem seitenständigen Segment [Schwesterzelle] der 
prismatischen Scheitelzelle). Durch diese Erkenntnisse wird die eingangs 
dieses Abschnittes aufgeworfene Frage nach den gegenseitigen Beziehungen 
zwischen Rand- und Scheinnerven zugunsten der erstgenannten Auf- 
fassung entschieden; d.h. die entwicklungsgeschichtlichen Tatsachen 
führen uns dazu, in den Randnerven von Trichomanes bimarginatum 
eine durchaus selbständige, von den Scheinnerven unabhängige Bildung 
zu erblicken, die erst sekundär mit den Scheinnerven in Verbindung tritt. 
Bilder, wie sie durch Abb. 9, I bei o belegt werden, kommen lediglich 
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Abb. 10. Trichomanes bimarginatum. I Ausschnitt aus der Randzone eines vollentwickelten 
Blattes (zwischen zwei Scheinnerven), II, III die Spitzen zweier ausgewachsener Blätter. 
zum Teil noch die Art der Anlegung der Rand- und Scheinnerven widerspiegelnd, IV die 
Spitze einer noch in Entwicklung begriffenen Blattspreite (Erklärung der Bezeichnungen 
s. im Text). 

durch Unterbleiben der Differenzierung in den entsprechenden Rand- 
nervenmutterzellen zustande, ein ziemlich häufiges Vorkommnis (Abb. 9, 
III bei c). In Abb. 10, I ist eine derartige zwischen zwei Scheinnerven 
gelegene Randpartie wiedergegeben (vgl. auch Abb. 6, V). Sehr oft wird 
der Anschluß erst später durch gleitendes Wachstum sowohl seitens des 
Rand- als auch des Scheinnerven erreicht (Abb. 9, III; 10, II bei Z, 2). 

Diese eben gewonnene Anschauung legt es nahe, sie einmal kurz mit 
dem Fragenkomplex in Verbindung zu bringen, der durch Unstimmig- 
keiten in der Auffassung und Definition des Begriffes ,,Scheinnerv“ seitens 
verschiedener Autoren entstanden ist. METTENIUS (S. 427), der als erster 
diesen Begriff anwandte, bezeichnete damit „Stränge, die in der Blatt- 
fläche auftreten, ein den wahren Nerven ähnliches Aussehen besitzen, 
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auch in ihrer Lage, insofern sie gewöhnlich von oberflächlichen, un- 
veränderten Parenchymzellen des Blattes bedeckt sind, mit demselben 
übereinstimmen, hingegen in ihrer Struktur und gewöhnlich in ihrer 
Anordnung und in ihrem Verlauf von den wahren Nerven abweichen 
und sich stets durch den Mangel von Gefäßen auszeichnen“. PRANTL 
hingegen (S.24) will den Namen Scheinnerven auf solche Bildungen 
beschränkt wissen, „die in ihrer Beziehung zum Aufbau des Blattes den 
wahren Nerven nahekommen, welche entweder noch den Wert von 
Vegetationspunkten besitzen oder denselben zwar bereits verloren haben, 
aber dennoch sich als rudimentäre Nervenäste auffassen lassen“. Für 
die übrigen sklerenchymführenden Partien des Mesophylls, die „sich sehr 
häufig entlang dem Rande, aber gewöhnlich nicht in der Randzellenzone 
selbst, sondern der nächstangrenzenden Zone finden‘, schlägt er den 
Kollektivnamen ,,Streifen“ vor. GOEBEL erwähnt (1930, S. 1202/03) von 
den Scheinnerven, daß sie weder Tracheiden noch Siebröhren ent- 
halten, sondern nur aus Sklerenchymfasern mit oder ohne Deckzellen 
bestehen bzw. aus letzteren allein. Daß sie rückgebildete Blattnerven 
darstellen, bewiesen Anordnung und Übergangsformen. „Es ist damit 
natürlich nicht gesagt, daß überall, wo ein Scheinnerv ist, früher ein 
wirklicher Blattnerv war“ (S. 1203), und er fügt bezüglich dieser Frage 
hinzu: „dabei ist es nicht von Belang, ob sie isoliert verlaufen oder nicht“ 
(1930, S. 397). 

Aus diesen Äußerungen geht wohl die Übereinstimmung bezüglich 
des anatomischen Baues der Scheinnerven hervor, jedoch auch die 
Verschiedenheiten, die zwischen der Anschauung METTENIUS-GOEBEL 
einerseits und der von PRANTL andererseits vorhanden sind. Besteht 
nun die durch Inbezugsetzen zum Gesamtaufbau des Blattes enger 
gefaßte Prantische Definition des Scheinnerven und die Sonderung 
von den sogenannten Streifen zu Recht ? 

Wie ein Blick auf Abb. 7, I lehrt, ist selbst die Beziehung der Schein- 
nerven zum Gesamtaufbau des Blattes durchaus nicht immer auf den 
ersten Blick ersichtlich, oft nur noch entwicklungsgeschichtlich nachweis- 
bar, vor allem wenn es sich um ausgewachsene Blätter oder solche mit 
kurzen, isolierten Scheinnervenstücken handelt. Daneben muß auch 
PRANTL zugeben, daß die Struktur der Streifen „bisweilen ganz und gar 
der der Scheinnerven gleicht‘. Führt er aber weiter als unterschiedlich 
an, daß „sie bisweilen aber auch bloß aus zwei übereinanderliegenden 
Zellen bestehen oder selbst nur von einer ungeteilten sklerenchyma- 
tischen Flächenzelle des Mesophylis gebildet werden“ (S. 24), so ist 
dem entgegenzuhalten, daß ganz den gleichen Bau auch echte Schein- 
nerven aufweisen können. Gerade bei Trichomanes bimarginatum sieht 
man derartiges durchaus nicht selten ; besonders an der Spitze erwachsener 
Blätter finden sich solche ,,Hemmungsbildungen‘‘, bedingt durch den 
Abschluß des Blattwachstums, die aber durch ihre Lage noch deutlich 
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ihre Beziehungen zur Blattnervatur und damit zum Aufbau des Blattes 
erkennen lassen (vgl. Abb. 6, IV; 10, III). Fallen so anatomische 
Unterscheidungsmerkmale zwischen Scheinnerven und Streifen fort, 
und ist die Beziehung zum Gesamtaufbau des Blattes oft nur mehr 
oder weniger indirekt möglich, so wird die Unterteilung dieser Bildungen 
an sich schon bedeutungslos. Obendrein ist das zweite von PRANTL 
angefiihrte Argument, Bezug zum Gesamtaufbau des Blattes, als Unter- 
scheidungsmerkmal nicht verwertbar. Denn letzten Endes stehen auch 
die als Streifen bezeichneten und aus den Innenzellen des Randmeristems 
hervorgegangenen Randnerven in ebenso engen Beziehungen zum Aufbau 
der Blattlamina, wie die Scheinnerven. 

Bei Trichomanes bimarginatum tritt dies zwar nicht so deutlich 
zutage, da hier die Scheinnerven bereits keine Scheitelzellen mehr be- 
sitzen und demzufolge das Andersartige ihrer Entwicklung mehr in den 
Vordergrund gerückt ist. Formen aber, wie Trichomanes sublimatum, 
zeigen ohne weiteres die Ubereinstimmung in der Bildungsweise. Denn 
sowohl der Scheinnerv wie der Randnerv gehen aus den Innenzellen bei 
einer L-Teilung hervor; und man kann schließlich nicht mit Recht 
behaupten, daß die Randmeristemzellen, die ebenfalls — wenn auch 
spätere — Abkömmlinge der prismatischen Scheitelzelle sind, weniger 
zum Spreitenaufbau beitrügen als die seitenständigen Segmente der 
prismatischen Scheitelzelle, die die Mutterzellen für die Scheinnerven 
abgeben. Demzufolge kann trotz voneinander unabhängiger Bildungs- 
weise, die aber beide Male die gleiche ist und mit dem Spreitenaufbau 
in engster Beziehung steht, zwischen Rand- und Scheinnerven kein 
grundsätzlicher Unterschied gemacht werden. Auf Grund der vorange- 
gangenen Erwägungen schlage ich daher vor, sämtliche xylem- und 
phloémfreien sklerenchymatischen Zellgruppen bzw. einzelnen Skleren- 
chym- oder Deckzellen, ganz gleich, an welcher Stelle innerhalb des 
Blattmesophylls sie gelegen sind, als Scheinnerven zu bezeichnen. Damit 
nähere ich mich wieder der ursprünglichen Fassung von METTENIUS. 
Aus Gründen leichterer Verständigung mag für die entlang des Blattrandes 
verlaufenden Scheinnerven der Ausdruck ‚Rand(schein)nerv‘‘ gebraucht 
werden, aber lediglich als ein topographischer Begriff. 


Il. Trichomanes minutissi v. A. v. R. 

Im AnschluB an die Darstellung des Entwicklungsganges eines Blattes 
von Trichomanes bimarginatum sei dieser nunmehr mit dem zweier anderer 
Arten derselben Gattung verglichen, um so ein Bild von der mehr oder 
weniger großen Allgemeingültigkeit desdort Zutagegetretenen zu gewinnen. 
Die zu diesem Zwecke im falgenden zu einer kurzen Besprechung heran- 
gezogenen Arten sind aber keineswegs nach bestimmten Gesichtspunkten 
ausgesucht, sondern lediglich dem mir durch die liebenswürdige Ver- 
mittlung von Herrn Professor TROLL verfügbaren Material entnommen. 

30* 
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Beschaffenheit und Entwicklungszustand des Materials bestimmten 
naturgemäB das AusmaB der Untersuchung und erklären so die Un- 
vollständigkeiten. 

Zuerst sei das im Vorangegangenen bereits mehrfach erwähnte Tricho- 
manes minutissimum herangezogen (vgl. Abb. 8). Nach den S. 459 f. 
gemachten Erörterungen steht zu erwarten, daß der Entwicklungsgang 
des Blattes dem des von Trichomanes bimarginatum im wesentlichen 
ähneln wird, und zwar wird die Übereinstimmung um so größer sein 
müssen, je mehr es sich um Blätter vom Typus des in Abb. 8, IV 
wiedergegebenen handelt. Ja, selbst Blätter vom Typus der Abb. 8, I 
zeigen — besonders auf frühen Entwicklungsstadien — auffallende 
Ähnlichkeit mit denen von Trichomanes bimarginatum (vgl. Abb. 8, V, 
und 5, III). Auch die Art der Anlage der Nervatur ist in beiden 
Fällen die gleiche. Verändert sind, besonders bei den „typischen“ 
Blättern von Trichomanes minutissimum, im Zusammenhang mit dem 
kreisförmigen Gesamtumriß lediglich der Teilungsmodus und die Wachs- 
tumsrichtung der Zellen (Abb. 8, VI, VII). Während nämlich bei Tricho- 
manes bimarginatum die Spreite im wesentlichen durch regelmäßige 
1-Teilung der Randmeristemzellen aufgebaut wurde und weitere Teilungen 
in den nach innen gebildeten Zellen mehr zurücktraten, ist hingegen 
bei Trichomanes minutissimum die Teilungsaktivität in den Randzellen 
relativ am geringsten, dort werden — ebenfalls im Gegensatz zu Tricho- 
manes bimarginatum — vornehmlich nur Tangentialwände gebildet; 
nur hin und wieder folgen die durch ihre Größe besonders auffallenden 
Randzellen dem Gesamtwachstum auch durch eine Radialteilung. Die 
nach innen angrenzenden Zellen bewirken die entlang der Peripherie an- 
nähernd gleichmäßige Flächenzunahme durch weitere Aufteilung — zu- 
meist in Form der Kreuzteilung —, an die sich mitunter noch Tangen- 
tialteilungen in den neugebildeten Zellen anschließen (Abb. 8, VI, VII 
bei x). Nach den Fig. 15 und 18 (Tafel XIII) von Karsten zu urteilen, 
scheinen bei Trichomanes peltatum und Trichomanes Motleyi, die eine 
ähnliche Umrißform ihrer Blätter besitzen, die gleichen Wachstums- 
verhältnisse am Blattrand zu herrschen, die jedoch von KARSTEN nicht 
näher analysiert wurden. Je mehr die Blattform vom Typus 8, I ab- 
weicht und in den 8, IV übergeht, um so mehr treten die Tangential- 
teilungen der Innenzellen zurück, und die ursprünglich entlang der Gesamt- 
peripherie annähernd gleich starke Teilungsaktivität beschränkt sich immer 
mehr auf die Apikalstellen, wie es sich auch äußerlich in der zunehmend 
steileren Richtung der Scheinnerven und der zungenförmigen Umrißform 
ausdrückt (Abb. 8, IV). 


Ill. Trichomanes humile Forst. 


Daß mit Streckung der Blattachse durchaus nicht immer der rein 
dichotome Verzweigungsmodus der Nervatur verwischt werden muß, 
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trotzdem sich eine scheinbare Hauptachse ausbildet, lehrt das Beispiel 
von Trichomanes humile (Abb. 11). Gleichzeitig zeigt uns dieser Farn 
noch ein zweites: Daß — worauf schon von GOEBEL und §S. 458 hin- 
gewiesen wurde — für die Architektur eines Farnblattes nicht der äußere 
Umriß, sondern lediglich die Verteilung der Nervatur ausschlaggebend ist. 


x 


Abb. 11. Trichomanes humile. I—VIII Aufei derfolgende Entwicklungsstadien eines 
Blattes. (Weitere Erklärungen s. im Text.) 


IL 
N \ 








Ob sich um ein und dasselbe ‚„‚Baugerüst‘‘ die Spreite als ein einheitliches 
Ganzes (wie bei Trichomanes bimarginatum) oder in einzelnen Lappen, 
entsprechend der (dichotomen) Verteilung der Nervatur anlegt, ist von 
untergeordneter Bedeutung. Dies offenbart deutlich der Entwicklungs- 
gang der Wedel von Trichomanes humile, der in den Figuren der Abb. 11 
wiedergegeben ist. 

Das jüngste vorgefundene Entwicklungsstadium (Fig. VIII) gleicht 
vollauf einem Jugendstadium von Trichomanes bimarginatum (vgl. 
Abb.5, II). Die reich mit Rhizoiden besetzte Stielzone läßt auf ein relativ 
lang dauerndes Wachstum mittels einer uhrglasförmigen Scheitelzelle 
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schließen. Auch die erste Anlage der Spreite ist in beiden Fällen die 
gleiche; nur ist bei Trichomanes humile die Spreite — wie mitunter auch 
bei Trichomanes bimarginatum (Abb. 5, II) — in der Basalregion desBlattes 
auf einen etwas längeren schmalen Saum beschränkt (Abb. 11, VIII, VI, 
V, 1). In den Figuren VI und VII drückt sich bereits die Tätigkeit der 
inzwischen entstandenen prismatischen Scheitelzelle durch die Bildung 
dichotom verteilter Nervenäste aus, die nunmehr jeder mit eigener pris- 
matischer Scheitelzelle selbständig weiterwachsen und sich dadurch von 
den bei Trichomanes bimarginatum angetroffenen Verhältnissen ent- 
fernen und mehr denen von Trichomanes sublimatum ähneln. Genau 
wie bei T'richomanes bimarginatum bildet sich sodann ein Randmeristem 
aus (Abb. 11, VII), das, indem es basalwärts erlischt, sich stets um die 
jeweilige prismatische Scheitelzelle konzentriert (III, IV) und im Verein 
mit dieser in der bereits geschilderten Weise je einen Spreitenlappen 
aufbaut. Die einzelnen Folgestadien dieses Vorganges sind aus den 
Fig. V—I der Abb. 11 ersichtlich. 

Wie weitgehend auch in anatomischer Hinsicht trotz äußerlich ver- 
schiedenartiger Endzustände die Übereinstimmung mit Trichomanes 
bimarginatum ist, sei an Hand der Abb. 12 noch kurz dargetan. Die Fig. V 
und VI zeigen in einer Übersichtlichkeit, die beinahe der der von 
SADEBECK entworfenen Schemata gleichkommt, die Teilung der prisma- 
tischen Scheitelzelle und ihrer Abkömmlinge an der Spitze zweier noch 
im Wachstum begriffener Blattzipfel, wo die gleichen Wachstums- 
und Teilungsverhältnisse herrschen wie bei Trichomanes bimarginatum, 
die — besonders deutlich auch beim ausgewachsenen Blatt — schließ- 
lich zu der charakteristischen Eintellung an den Zipfelenden führen 
(Abb. 12, III). Der weitere Aufbau der Spreitenlappen erfolgt durch streng 
regelmäßige 1-Teilung der Randmeristemzellen, wie es aus Abb. 12, IV 
zu ersehen ist. 

Einiges Interesse dürfte im Hinblick auf das bei Trichomanes bimargi- 
natum bereits Erörterte noch die Entwicklung des Randscheinnerven 
bieten (Abb. 12, I, II). Dieser geht ebenfalls durch Tangentialteilung 
aus Randmeristemzellen hervor. Unterschiedlich ist lediglich, daß die 
Randmeristemzelle in der Regel keine weitere Radialteilung erfährt, 
sondern dem Gesamtwachstum durch Streckung und Längenwachstum 
folgt (I, II). Die anfangs durch Plasmareichtum ausgezeichnete Rand- 
scheinnervenmutterzellen zeigen bald nach ihrer Bildung gleitendes 
Wachstum (I) und erfahren zur Blattfläche parallele Teilungen, so daß 
jeweils zwei übereinandergelagerte Zellen entstehen, die eine charakte- 
ristische sklerenchymatische Wandverdickung erfahren (II), die von 
Merrenius bereits für Trichomanes humile beschrieben und abgebildet 
wurde (S. 431/32, Tafel I, 28, 29). Lehrreich ist Trichomanes humile 
auch insofern, als es hier niemals zu einer Verbindung des Randschein- 
nerven mit der übrigen Nervatur kommt, wodurch unsere Auffassung 
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von der Unabhängigkeit der Scheinnerven von den Randscheinnerven 
eine weitere Stütze erhält. 

Die grundsätzliche Übereinstimmung im Bauplan und Entwicklungs- 
gang des Blattes von Trichomanes humile mit dem von Trichomanes bimar- 
ginatum wird dadurch noch etwas bemerkenswerter, daß dieses Objekt 





Abb. 12. Trichomanes humile. I, II Anlage und Ausbildung des Randscheinnerven, 
III Spitze eines ausgewachsenen Blattes, IV Randmeristem in 1-Teilung, |V, VI Spitzen 
noch in Teilung und Wachstum begriffener junger Blattzipfel. 


nicht wie die beiden bisher besprochenen zur Gruppe der Hemiphlebien, 
sondern zu der der Ptilophylleen gerechnet wird, wodurch die Vermutung, 
daß zumindest die kleineren T’richomanesarten eine mehr oder weniger 
einheitliche Bildungsweise ihrer Blätter besitzen, an Wahrscheinlichkeit 
gewinnt. 
Zusammenfassung. 

Es wurde die Blattentwicklung von Trichomanes bimarginatum V. D. B. 
von den ersten Anfängen an fortlaufend in allen Entwicklungsstadien 
untersucht und später mit dem Entwicklungsgang der Blätter von 
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Trichomanes minutissimum v.A. v.R. und von Trichomanes humile Forst. 
verglichen. Dabei zeigten sich enge Beziehungen zwischen der Architektur 
des zu bildenden Blattabschnittes und der Form und dem Teilungsmodus 
der Blattscheitelzelle. 

Die erste Anlage eines neuen Blattes gibt sich kund durch das Auf- 
treten einer leicht bogenförmig verlaufenden Längswand in dem peri- 
pheren Abschnitt eines der Segmente des vorletzten Segmentumganges 
der dreischneidigen Scheitelzelle des Rhizomes. Eine analoge, spiegel- 
bildlich verlaufende Wand führt zur Bildung einer zweischneidigen 
Scheitelzelle, die den ersten Abschnitt in der Blattentwicklung von 
Trichomanes bimarginatum kennzeichnet. 

Der zweite Abschnitt zeichnet sich durch den Besitz einer uhrglas- 
förmigen Scheitelzelle aus, die durch ihre Segmente den Aufbau des zylin- 
drischen Blattstieles vermittelt und ihrerseits durch mediane Dilatation 
aus der zweischneidigen Scheitelzelle hervorgeht. 

Die Spreite wird anfangs — aber nur während einer sehr kurzen 
Übergangszeit — durch die Tätigkeit der rückgebildeten zweischneidigen 
Scheitelzelle aufgebaut, indem deren Segmente eine wiederholte | -Teilung 
erfahren und so die schmale, stets scheinnervenfreie Spreitenbasis liefern, 
die von der flügelartigen, rein epidermialen Bildung des Blattstieles wohl 
zu unterscheiden ist. 

Die eigentliche Spreite geht aus den Teilungen einer prismatischen 
Scheitelzelle hervor, die wiederum aus der zweischneidigen Scheitelzelle 
durch eine sehr früh eintretende 1-Teilung gebildet wird. Indem die 
prismatische Scheitelzelle in der Folge ausnahmslos L-Teilungen erfährt 
und dabei in charakteristischer Weise abwechselnd nach rechts und links 
pendelt, vermittelt sie einerseits das Spitzenwachstum der jungen Blatt- 
anlage, andererseits den Aufbau der Spreite, der sich — wenn auch oft 
verdeckt — auf Grund entwicklungsgeschichtlicher und vergleichend 
anatomischer Befunde stets als auf dichotomer Grundlage beruhend 
erwies. 

Die Randscheinnerven sind auf Grund ihrer Entwicklungsgeschichte 
als von den Scheinnerven durchaus unabhängige Bildungen zu betrachten, 
die erst sekundär mit diesen in Verbindung treten, zum Gesamtaufbau 
der Lamina aber in ebenso engen Beziehungen stehen wie die Schein- 
nerven. Eine Unterscheidung zwischen Streifen und Scheinnerven ist 
daher unangebracht. 

Trotz zum Teil erheblicher äußerer Unterschiede gleichen Bauplan 
und Entwicklungsgang der Blätter von Trichomanes minutissimum v. A., 
v. R. und von Trichomanes humile Forst. weitgehend den bei Trichomanes 
bimarginatum V.D.B. angetroffenen Verhältnissen und machen damit 
deren allgemeine Bedeutung für Trichomanes-Arten wahrscheinlich. 
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Kurze Mitteilung. 


(Aus dem Pflanzenphysiologischen Laboratorium der Königl. tierärztlichen und 
landwirtschaftlichen Hochschule und dem Biophysikalischen Laboratorium der 
Universität Kopenhagen.) 


DIE KOHLENSÄUREASSIMILATION DER LAUBBLÄTTER IN 
VERSCHIEDENEN SPEKTRALGEBIETEN. 


Von 
E.K. GABRIELSEN. 


Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 31. Dezember 1934.) 


Die Wirkung von Strahlen verschiedener Wellenlänge auf die Kohlen- 
säureassimilation grüner Blätter ist oft untersucht worden (TIMIRIAZEFF 
1890 u. 1903, Ursprung 1917 u. 1918, LUBIMENKO 1923 u. a.). Gegen die 
meisten dieser Untersuchungen wurde berechtigte Kritik hinsichtlich 
der physikalischen oder der biologischen Seite der angewandten Ver- 
suchstechnik ausgesprochen (s. H. A. SPOEHR: Photosynthesis, S. 107 f., 
New York 1926 und W. SriLes: Photosynthesis, S. 110 f., London 1925). 
Da die Frage deshalb nicht als wirklich geklärt gelten kann, habe ich 
versucht, mich ihrer Lösung mit Hilfe neuer Methoden zu nähern. Die 
ersten Untersuchungen, deren Ergebnisse hier mitgeteilt werden, wurden 
im Juli 1934 unternommen. 

Die Versuche wurden in filtriertem Sonnenlicht unter Verwendung folgender 
Filterkombinationen ausgeführt: 

Blau-Violettfilter: Chininlösung 0,4% (2g Chininhydrochlorid in 100 ccm n/l 
HCl + 400cem H,0) Jcm + Kupfersulfatlösung 15% (15g CuSO,°5 H,0 in 
85 ccm H,O) 1 cm + 1 Farbglas (Schott & Gen., Jena, Liste 4777, BG 1; 2 mm) 
+ Wasser 3 cm. 

Gelb-Grünjilter: Kupfersulfatlösung 15% Icm + 1 Farbglas (Schott & Gen., 
GG 11; 2 mm) + Wasser 4.5 cm. 

Rot-Orangefilter: 1 Farbglas (Schott & Gen., RG1; 2 mm) + Wasser 6 cm. 

Dunkelrotfilter: 1 Farbglas (Schott & Gen., RG8; 2 mm) + Wasser 6 cm. 

Bei den Assimilationsbestimmungen wurden sämtliche Küvetten und Farb- 
gläser in das Wasser gelegt, um den Reflektionsverlust zu verringern. Tabelle 1 
zeigt die prozentuale Durchlässigkeit der Filter für Strahlen von verschiedener 
Wellenlänge, gemessen mit Spektrograph und Thermoelement mit einer Genauig- 
keit von + 2%. 

Der Vergleich der Assimilation in den verschiedenen Spektralgebieten erfordert 
die Angabe der Strahlungsintensität in absoluten Einheiten. Da Messungen mit 
dem Thermosäule-Galvanometersystem gleichzeitig mit den Assimilationsbestim- 
mungen praktisch nicht durchführbar waren, wurde statt dessen ein Photron 
Luxmeter, Modell BZ (Vorderwand-Sperrschichtphotozelle + Milliampéremeter) 
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angewandt, dessen Empfindlichkeitsgebiet zwischen 200 und,860 my mit einem 


Maximum bei 580 my liegt}. 


Die Eichung des Luxmeters erfolgte im Kohlebogenlicht (20 Amp. 65 Volt, 


Strahlungsrichtung senkrecht auf den positiven Krater). 


wurde eine 1 m dicke Wasser- 
LL 20.2 L ltet, um die Haupt- 
menge (À > 860 my) der ultraroten 
Strahlen abzufiltrieren. Die Inten- 
sität wurde in verschiedenen Ab- 
ständen abwechselnd mit Photo- 
zelle und mit einem auf absolute 
Messung geeichten Thermosäule- 
Galvanometersystem (s. E. NUERN- 
BERGK: ABDERHALDEN Abt. XI, 
Teil 4, S. 812. 1932) gemessen. 

Da die Photozelle selektiv emp- 
findlich ist und die Energiever- 
teilung im Spektrum des Sonnen- 
lichtes und des Kohlebogenlichtes 
nicht übereinstimmt, müssen die 
Eichungsresultate entsprechend 
korrigiert werden. Bei den Berech- 
nungen bedeuten: 

S: Energieverteilungskurve des 
Sonnenlichtes (Washington 285 m 
ü. M. Zenithdistanz 30°. Zit. in 
E. S. JoHAnsen:  Strahlenther. 
Bd. 6. S.60. 1915). 

K: Energieverteilungskurve des 
Kohlebogens (Messung von E.S. 
JOHANSEN, |. c. S. 53, kombiniert 
mit dem Absorptionsspektrum der 
Wasserschicht, E. ASCHKINASS: 
Ann. Physik. u. Chem. Bd. 55, 
S$. 401. 1895). 

P: Empfindlichkeitskurve der 
Photozelle. 

Da: Durchlässigkeitekurve « des 
Filters bei den Assimilatic 
m 











De: " Durchlassigkeitskurve des 
Filters bei der Eichung. 
I, : Intensität des Sonnenlichtes. 


Tabelle 1. 


In den Strahlengang 


Filterdurchlassigkeit 
in Prozent. 








Wellen- | Blau- | Gelb- | Rot- | Dunkel- 
länge | Violett-| Grün- | Orange- | rot- 

Ainmy | filter | filter | filter | filter 
365 — — = — 
390 = = = — 
400 11 = = _ 
405 22 = = - 
410 42 - — — 
420 56 - = — 
436 51 = _ — 
460 29 - = — 
480 13 6 u _ 
500 5 5l — 
510 1 - — 
520 — 68 — — 
540 - 64 — 
546 — 62 — — 
560 - 45 _ — 
578 - 30 — 
580 — 30 — — 
600 - 16 17 — 
620 — 5 65 -- 
640 — 1 85 — 
660 — -- 87 2 
680 - 88 9 
690 - 90 19 
700 - 451 
720 - — 851 781 
740 a - 81! 791 
760 — — 791 781 
780 — ~ 791 781 
800 — — 81! 801 
820 - 731 731 
840 — ~ 61! 61! 
860 — — 701 701 














1 Werte nach Schott & Gen.s Kontroll- 
prüfungen. 


Ix: Intensität des Kohlebogenlichtes (gemessen mit Thermosäule). 
As: Ausschlag des Luxmeters im Sonnenlicht. 

Ax: Ausschlag des Luxmeters im Kohlebogenlicht. 

Man kann folgende Gleichungen aufstellen : 


I; = { k,Sk, Da dÀ 


Ik = [Wk Dad 


(1) 


(2) 


1 Zreroup, E.: Elektrotechn. Anz. 50, Nr 19 (1933). 
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As = ll k,Sk, Dak,P dÀ (3) 
= { kK k, DekP di (4) 


wobei k,, k,....k,; vom Maßstabverhältnis der Kurvaı abhängige Konstanten 
darstellen. Durch Division der Gleichung 1) durch (2) und der Gleichung (3) 
durch (4) und darauf folgende Division der hierbei entstehenden Gleichungen 
erhält man: 


{8Dadi- [KD Pad 
Tk - As . . 


L= (5) 





fxmai fsmai 


Da die Assimilation hauptsächlich im sichtbaren Teil des Spektrums vor sich 
geht (Einschaltung des Dunkelrotfilters verringert die Assimilationswirkung bei 
gleicher Energiezufuhr um 83%), so ist für das rote Filter: 





750 
SDadÀ 
Ts 3 750 my = 1 ——. 
jm 
Durch Einsetzung in (5) erhält man: 
750 
[ar fxmras 
L _ IAs 
4<750myp Ak © ” 
far fsppai 
0 


Die Eichung geschah fiir die ersten drei Filter mit einer Genauigkeit von + 2%. 
Die Korrektion des ungleichartigen Verlaufs der Kurven und der Begrenzung gegen 
Ultrarot überstieg bei den gleichen Filtern nicht 5%. Die Schwankungen in]der 
Energieverteilung des Sonnenlichtes bei verschiedener Zenithdistanz haben keinen 
merkbaren Einfluß. 

Die Assimilationsbesti gen geschahen im wesentlichen nach BoysEN- 
JENSEN!. Als Luftquelle diente komprimierte atmosphärische Luft, die aus den 
Behältern bei einem Überdruck von 2cm Wasser entnommen wurde. Die Licht- 
filter waren direkt über dem Rezipienten angebracht. Die Strahlenintensität wurde 
mit Hilfe von Mattglasplatten und Schottschem Neutralglas (NG 5; 1 mm) variiert. 
Die Temperatur, 20° + 1°, wurde durch ein Thermometer im Rezipienten kon- 
trolliert. Versuchspflanze war Sınapis alba L., in vollem Tageslicht in gut 
gedüngter Gartenerde gezogen. Es wurden ausschließlich Blätter mit vollständig 
offenen Spaltöffnungen benutzt. Zur Kontrolle der Einheitlichkeit des Materials 
wurden mit jedem Blatt eine oder zwei Assimilationsbestimmungen ohne Farb- 
filter vorgenommen. Die Assimilati tensitäten wurden berechnet für 0,030 
Vol.-% oder 0,59 mg/l Kohlensäure in der Luft. 


Die Befunde sind in Abb. 1 dargestellt. Die Assimilation ist am 
größten im Rot-Orange ; die Kurve erreicht hier denselben Maximalwert, 











1 BoysEeN-JENSEN: Planta (Berl.) 21, 368 (1933). 
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9,6 mg CO,/50 qem 1 Stunde, wie bei Bestrahlung mit unfiltriertem 
Sonnenlicht. Die Maximalassimilation wird erreicht bei einer Strahlungs- 
intensität von etwa 300 cal in der Stunde. Die Assimilationskurven 
im gelb-griinen und im blau-violetten Licht werden im untersuchten 
Intensitätsbereich nicht parallel zur Abszissenachse. Im Gelb-Grün ist 
die Assimilationsintensität 6,0 bei einer Energiezufuhr von 350 cal/50 gem 
1 Stunde, was etwa ?/; der gelb-grünen Strahlung des Sonnenlichtes ist. 


% 






= > 


Ass C0,-mg pro $0cm3 u Stunde 
S 3» 


% 


cal pro Sem: u Stunde 


Abb. 1. Sinapis alba. Kohlensäureassimilation in Rot-Orange (untere Kurve), 
Gelb-Grün (mittlere Kurve) und Blau-Violett (obere Kurve). 


Im Blau-Violett beträgt die Assimilation bei 150 cal/50qem 1 Stunde 
oder etwa 1/, der Blau-Violettenergie des Sonnenlichtes nur 2,4 mg pro 
50qcem und Stunde. 

Ein Vergleich der assimilatorischen Wirkung der verschiedenen 
Strahlen muß in dem Teil der Kurven vorgenommen werden, wo das 
Licht allein der begrenzende Faktor ist. Der Quotient 2. wobei A die 


Assimilationsintensität und E die zugeführte Energie ist, wächst mit 
abnehmender Energiezufuhr und erreicht schließlich einen Grenzwert 


(lim A . Berechnet man A nach der Gleichung 6 CO, +6H,0 + 
E=0 


674 000 cal = C,H,,04 + 6 O, in cal, assimiliert pro 50 qem und Stunde, 
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so erhält man lim 25. 100 als Ausdruck der prozentualen Ausnutzung 
E=0 

der Strahlungsenergie. In Tabelle 2 werden die gefundenen Werte mit 

den Resultaten von WARBURG und NEGELEINs Chlorellaversuchen ! ver- 











glichen. 
Tabelle 2. 
Stnapie abs Chlorella 
Spektralgebiet lim AA - 100 Spektralgebiet lim AA . 100 

u AT E=0 AE 
Rot-Orange Rot-Orange 
4 600—750 mu 26 À 610—690 mu 59 
Gelb-Grün = Gelb A= 578 my 54 
or Grün A= 546 mu 44 

u-Violett 

À 400—510 my 13 Blau A= 436 mu 34 











In Übereinstimmung mit WARBURG und NEGELEINs Untersuchungen 
ergibt sich, daß die assimilatorische Wirkung auf die Sinapisblätter am 
größten im rot-orangen Teil des Spektrums ist, geringer im Gelb-Grün und 
am geringsten im Blau-Violett. Im ganzen ist die prozentuale Ausnutzung 
der Strahlungsenergie geringer als bei Chlorella, was teils auf den ab- 
weichenden Bau der Assimilationsorgane, teils auf geringere Absorption 
und schließlich auch auf die verschiedene Begrenzung der Spektral- 
gebiete zurückzuführen ist. 


IWARBURG u. NEGELEIN: Zeitsch. physik. Chem. 106, 191 (1923). 





(Aus dem Botanischen Institut der Universität Gießen.) 


ÜBER DIE WIRKUNG VON KALIUMOXALAT AUF DEN 
LEBENDEN PROTOPLASTEN VON ALLIUM CEPA. 


Von 
R. EICHBERGER 
(Mainz). 


(Eingegangen am 17. Januar 1935.) 


Über die Wirkung von Kaliumoxalat auf das lebende Protoplasma 
hat uns FRIEDEL WEBER (1932, 1934) in mehreren Arbeiten belehrt. Er 
hat nachgewiesen, daß Zellen, die 1 Min. lang mit 0,1 mol-Kaliumoxalat 
behandelt waren, mit 2 m-Harnstoff keine Plasmolyse mehr ergeben; 
vielmehr bleibt das Protoplasma an der Wand der Zelle liegen, und die 
Harnstofflösung veranlaßt nur eine Kontraktion der Vakuolenhülle. 
Mit F. WEBER dürfen wir annehmen, daß die Oxalatbehandlung die 
Protoplasmaoberfläche für die 2 m-Harnstofflösung durchlässig gemacht 
hat. „Der Harnstoff findet daher ‚freien Eintritt‘ in das Mesoplasma, 
das Protoplasma stirbt unter Verquellungserscheinungen ab“ (F. WEBER, 
1932). Meine eigenen Untersuchungen (EICHBERGER, 1934, S. 613 f.) 
haben diese Beobachtungen WEBERs für hinreichend dünne Epidermis- 
schnitte von Allium cepa bestätigen können. 

Wie ist der Vorgang, den F. WEBER undich an Allium cepa untersuchten, 
zu erklären ? F. WEBER nimmt in Analogie zu HEILBRUNN (1928) an, 
daß bei der Plasmolyse für das Zustandekommen einer neuen äußeren 
Plasmahaut das Element Calcium unbedingt erforderlich sei; die Oxalat- 
vorbehandlung der Schnitte habe das Calcium von der Plasmaoberfläche 
entfernt; dadurch werde es dem Protoplasma unmöglich, „an Stelle der 
bei der Plasmolyse zerstörten alten äußeren Plasmahaut“ eine neue 
zu bilden. Die Folge davon sei das Vordringen des Plasmolytikums bis 
zu dem Tonoplasten, der nun seinerseits, da er noch semipermeabel ist, 
auf die hypertonische Lösung durch Kontraktion reagiert. F. WEBER 
sieht die Hauptstütze seiner Annahme darin, daß oxalatbehandelte 
Schnitte in m-CaCl, oder in 2 m-Harnstoff + 0,1 m-CaCl, oder nach 
Zwischenbehandlung mit 0,1 m-CaCl, in 2 m-Harnstoff normale Plasmo- 
lysebilder ergeben. Hier soll das vorher entfernte Calcium wieder ersetzt 
worden sein, wodurch es dem Protoplasma möglich gemacht wurde, eine 
neue äußere Plasmahaut zu bilden. 

Demgegenüber habe ich (1934) die Meinung vertreten, daß dieser 
Erklärungsversuch WEBERs nicht befriedigen könne. Ich machte bei 
meinen Untersuchungen die Erfahrung, daß nicht nur Calciumsalze, 
sondern auch andere Plasmolytika, wie z.B. KNO, und (NH,),SO,, 
nach Kaliumoxalatbehandlung der Zellen normale Plasmolyse ergeben. 
Nur bei Harnstoff (2 m) konnte ich Tonoplastenplasmolyse beobachten. 


Planta Bd. 23. 31 
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Nach diesen Befunden war es unmöglich, dem Calcium die von WEBER 
geforderte Rolle beizumessen, weil offenbar andere Stoffe dieselbe 
Wirkung auf das Plasma ausüben wie das Calcium. Ich lehnte daher die 
Wesersche Theorie über die spezifische Wirkung des Calciums bei den 
oxalatgeschädigten Zellen ab und nahm an, daß die Oxalatbehandlung 
die Plasmolysepermeabilität für Harnstoff stark erhöhe, so daß dieser 
leicht Zutritt zu der Vakuolenwand findet. Ich finde mich dabei in Über- 
einstimmung mit F. WEBER, eine Tatsache, die ich leider in meiner 
Arbeit infolge eines Mißverständnisses verkannt habe. Ich bin Herrn 
Prof. WEBER dankbar, daß er mich auf dieses Mißverständnis in seiner 
neuen Arbeit (1934) aufmerksam gemacht hat. Nach wie vor herrscht 
jedoch zwischen uns geteilte Meinung über die Rolle des Calciums bei 
den oxalatgeschädigten Zellen. 

Nachdem nun F. WEBER (1934) seine Meinung nach Untersuchung 
von Ranunculus ficaria erneut vertreten und verteidigt hat, habe ich 
nochmals die Wirkung des Oxalats auf das Protoplasma von Allium cepa 
untersucht. Zwar ist ja F. WEBERs neue Äußerung, die sich auf Ranun- 
culus ficaria und nicht auf unser früheres gemeinsames Objekt, Allium 
cepa, bezieht, nicht geeignet, die an letzterem gewonnenen Ergebnisse zu 
erschüttern ; die Angelegenheit ist aber wichtig genug, um eine nochmalige 
Prüfung der Oxalatwirkung an dem nämlichen Objekte zu rechtfertigen. 


I. 

Zu meinen Untersuchungen benutzte ich hauptsächlich Schnitte der 
Konvexepidermis von Allium cepa (,,Zittauer Gelbe‘ — Gießener Markt- 
ware). Nach raschem Abspiilen der Wundstoffe mit destilliertem Wasser 
kamen die Präparate für 10—15 Min. in 0,1 m-Kaliumoxalat, wurden 
kurz in destilliertem Wasser ausgewaschen und dann in 2 m-Harnstoff- 
lösung gebracht. Stets fand ich in der Mitte des Schnittes normale 
Plasmolyse, auch dann noch, wenn das Oxalat bis zu 2 Stunden eingewirkt 
hatte. Nur im Randgebiet, dessen Breite von der Art der Schnittführung 
abhängig war (meist jedoch 10—15 Zellbreiten umfaßte), war die von 
WEBER zuerst beschriebene Bildung von Tonoplasten zu beobachten. 
Auf diese Erscheinung habe ich bereits in meiner Arbeit (1934) aufmerk- 
sam gemacht und daraus den Schluß gezogen, daß nur die durch Trauma 
angegriffenen Zellen durch die relativ kurze Oxalateinwirkung schon 
so geschädigt werden, daß normale Plasmolyse nicht mehr möglich ist. 
„Es tritt eine Addition der Wundreiz- und der Oxalatwirkung ein. Ihr 
Zusammenwirken läßt das Protoplasma viel früher permeabel werden, 
als wenn jeder Faktor allein wirkt, wie die intakten Zellen der Schnitt- 
mitte uns zeigen“ (S.615). Nach genügend langer Einwirkung des 
Oxalats — bis zu etwa 24 Stunden — ist auch das Plasma der mittleren 
Zellen so geschädigt, daß nur noch die Vakuolenhülle auf die hyper- 
tonische Harnstofflösung reagiert (Tonoplastenkontraktion). 
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Eine gute Bestatigung dieser Befunde erhielt ich bei Verwendung der 
Konkavepidermis desselben Objektes, d.h. der Epidermis der morpho- 
logischen Oberseite der Zwiebelschuppen. Nachdem diese durch das 
Rasiermesser in kleine rechteckige Stücke aufgeteilt war, wurde für eine 
Versuchsreihe die Epidermis abgezogen (was bei der Konkavepidermis 
leicht möglich ist), bei einer anderen dagegen vorsichtig abgeschnitten, 
so daß noch einige Mesophyll-Lagen die Epidermis vor der Wundreiz- 
wirkung schützen konnten. Nach 10—20 Min. Aufenthalt der Schnitte 
in der Oxalatlösung zeigten die abgezogenen Epidermen in 2 m-Harn- 
stoff durchweg einheitliche Tonoplastenstadien, die Schnitte hingegen 
wiesen nur echte Plasmolysebilder auf. Auch hier zeigte es sich, daß nur 
im Verein mit der Wundreizwirkung die kurze Oxalatbehandlung eine 
nachfolgende Plasmolyse mit Harnstoff unmöglich macht. WEBERs 
Schnitte müssen offenbar sehr dünn gewesen sein, sonst hätte auch er 
auf diese Verhältnisse stoßen müssen, die sich schwer mit seiner Theorie 
vereinbaren lassen. 

IL. 

Ist es möglich, die schädigende Wirkung des Oxalats wieder so rück- 
gängig zu machen, daß bei der nachfolgenden Harnstoffbehandlung nur 
mehr echte Plasmolyse eintritt? In Übereinstimmung mit F. WEBER 
muß ich diese Frage bejahen. Ebenso wie er, erhielt ich bei den oxalat- 
geschädigten Schnitten nach Zwischenbehandlung in 0,1 m-Calciumsalz- 
lösung (Nitrat) nur noch echte Plasmolyse in 2 m-Harnstoff. 

Es fragt sich aber, ob wirklich nur Calcium allein in der Lage ist, die 
Restitution der normalen Plasmaverhältnisse herbeizuführen, so wie es 
die Annahme WEBERs fordert, oder ob auch ohne Calciumzufuhr das 
Plasma ‚sich wieder erholen“ und normale Plasmolysebilder liefern 
kann. Meine Versuche bestätigen die zweite Annahme: Werden oxalat- 
geschädigte Zellen 3—4 Stunden lang in destilliertes Wasser gebracht, 
so zeigen alle Zellen bei der nachfolgenden Harnstoffbehandlung normale 
Plasmolyse. Es gelingt sogar, den schädigenden Einfluß einer 2stündigen 
Oxalatbehandlung für die meisten Zellen durch eine solche Wässerung 
derart herabzusetzen, daß der beschriebene Effekt eintritt. Es ist also 
auch ohne Calciumzufuhr dem — nach WEBER durch die Oxalatbehand- 
lung des Calciums beraubten — Protoplasma möglich, eine semipermeable 
Membran im Augenblick der Plasmolyse neu zu bilden oder während der 
ganzen Versuchsdauer semipermeabel zu bleiben. Die Einwirkung des 
Oxalats ist reversibel. 

In anderen Versuchsreihen ersetzte ich bei der Zwischenbehandlung 
der oxalatbehandelten Schnitte das Calciumsalz durch nahezu isotonische 
Lösungen verschiedener Elektrolyte. Ich benutzte Kaliumeitrat, Kalium- 
nitrat, Natriumchlorid und Ammonsulfat und stellte stets Vergleichs- 
versuche mit 0,1 m-Caleiumnitrat an. Dabei war ein wesentlicher Unter- 
schied zu der Ca-Serie nie zu beobachten. Bei Zwischenbehandlung mit 

31* 
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calciumfreien Lösungen war innerhalb !/, Stunde das Protoplasma ebenso 
in der Lage, normale Plasmolyse zu liefern wie in den caleiumhaltigen 
Lösungen. Auch hier ist von einer besonderen Rolle, von einer spezifischen 
nur dem Calcium zukommenden Wirkung auf das Plasma nichts zu 
bemerken. Es muß noch vermerkt werden, daß bei längerer Oxalat- 
einwirkung keine Zwischenbehandlung mehr in der Lage ist, den Schaden 
der vorausgehenden Behandlung zu beheben. 

Die entgegengesetzten Befunde, die F. WEBER in seiner neuen Arbeit 
(1934) schildert, können das hier Gesagte nicht erschüttern, da seine 
Aussagen für Ranunculus ficaria gelten und nicht ohne weiteres auf 
Allium cepa übertragen werden dürfen. Es bedarf noch einer Klärung, 
warum WEBER durch Zwischenbehandlung mit hypotonischen Lösungen 
von KNO,, NaCl und KCIO, bei seinem Objekt nicht denselben Effekt 
erhielt wie ich. Möglicherweise waren seine hypotonischen Lösungen zu 
schwach, oder sie haben nicht lange genug eingewirkt, oder es war die 
Schädigung bei der Herstellung der Präparate (Abziehen der Epidermis) 
zu groß, als daß auch diese Lösungen hätten abdichtend wirken können. 


III. 

Erneut habe ich den Einfluß hypertonischer Lösungen auf das Plasma 
oxalatgeschädigter Zellen untersucht. Dasselbe Ergebnis wie bei Harn- 
stoff (2 m) trat bei Glyzerin in Erscheinung: Die Schnittmitte wies 
selbst nach 3stündiger Oxalatvorbehandlung echte Plasmolyse auf, die 
Randzone dagegen zeigte stets schöne Tonoplastenstadien. In diesem 
Zusammenhang verdient noch Erwähnung, daß bei 1 m-Harnstoff auch 
die Randzone kein einheitliches Bild darstellt. Überall fanden sich in ihr 
noch viele Zellen, die sich normal plasmolysieren ließen, ein Zeichen 
dafür, daß bei dem Effekt auch die Konzentration der angewandten 
Lösung eine Rolle spielt. 

Durchaus mit m-Ca(NO,), vergleichbare Bilder lieferten: Kalium- 
eitrat (20%), KNO, (2n und n), KCIO, (gesättigt), NaCl (2n und n), 
MgSO, (m). Immer erhielt ich bei Anwendung dieser Elektrolyte nach 
15—30 Min. Oxalatvorbehandlung gute Plasmolysebilder, nicht nur in 
der Mitte des Schnittes, sondern auch unmittelbar am Schnittrand. Die 
sehr geringe Anzahl von Tonoplasten, die daneben noch am Schnittrand 
zu sehen war, dürfte kaum ins Gewicht fallen, da solche ja auch ohne 
Oxalatbehandlung zu beobachten sind. Bei genügend langer Einwirkung 
ist die Schädigung des Oxalats so groß, daß alle Zellen in allen Plasmo- 
lyticis nur noch Tonoplasten ergeben. Selbst bei Calciumsalzen kontra- 
hiert sich in der Schnittmitte nur noch die Vakuolenhiille. Die ,,Lebens- 
dauer‘ dieser Gebilde ist sehr kurz. 

Bei der Anwendung von Rohrzucker (m) und Traubenzucker (m) 
waren deutliche Unterschiede zu verzeichnen. Der Einfluß verschieden 
langer Einwirkung des Oxalats wurde von 10 Min. ansteigend bis zu 
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3 Stunden gepriift. Bei Traubenzucker zeigte sich immer im Randgebiet 
fast nur Vakuolenkontraktion, während bei der Rohrzuckerlösung meist 
echte Plasmolyse zu beobachten war. Die Erklärung dieses unterschied- 
lichen Verhaltens der beiden Zuckerarten mag in ihrer verschiedenen 
Molekülgröße zu suchen sein. Der kleinmoleklige Traubenzucker wird 
nach Schädigung des Plasmas viel leichter bis zu dem Tonoplasten vor- 
dringen können als das große Molekül des Rohrzuckers, das in dieser 
Stufe der Plasmaschädigung in diesem eine Barriere vorfindet und so 
echte Plasmolyse hervorruft. 
IV. 

Es darf als eine unumstößliche Tatsache betrachtet werden, daß das 
Calcium auf das Plasma der oxalatgeschädigten Zellen eine regenerierende 
Wirkung ausübt. Diese Wirkung beruht aber nicht auf dem Einschleppen 
des Calciums in das vorher durch die Oxalatbehandlung caleiumfrei 
gemachte Protoplasma, wie F. WEBER anzunehmen geneigt ist; sie muß 
eine andere Ursache haben, da ja dieselbe Wirkung auch anderen Ele- 
menten zukommt. Ich habe in Abschnitt II und III durch verschiedene 
Versuchsreihen gezeigt, daß eine ganze Reihe anderer Stoffe ebenso 
„heilend‘ und „abdichtend‘‘ wirkt wie das Calcium. Ich möchte annehmen, 
daß die Erscheinung überall auf derselben Ursache beruht, nämlich auf 
der fällenden Wirkung, den alle diese Stoffe in mehr oder weniger hohem 
Grade für die Eiweißstoffe und Lipoide der Plasmaoberfläche haben. Durch 
die Arbeiten von Kanno (1921), Weıs (1926) u.a. bekommt diese An- 
nahme eine zuverlässige Unterstützung; Kanno hat die Auffassung ver- 
treten, daß je größer das Fällungsvermögen eines Stoffes ist, er desto 
weniger in das Plasma eindringen könne. -Durch die Fällung werde eine 
Abdichtung der äußeren Plasmahaut herbeigeführt, indem es nämlich 
zur Bildung eines semipermeablen Oberflächenhäutchens komme, das 
dem Stoff das Eindringen unmöglich mache. So ist es meines Erachtens 
auch gar nicht mehr verwunderlich, daß gerade Calciumsalze so vor- 
züglich den Schaden der Oxalatbehandlung beheben; ist doch seit 
PoRGEs und NEUBAUER (1908) das Calcium in seinen Salzen als ein Stoff 
bekannt, der besonders Lipoide schon in äußerst verdünnter Lösung 
ausflockt. Dazu haben es KAHHo und Weıs sehr wahrscheinlich gemacht, 
daß die lipoide Komponente am Aufbau der äußeren Plasmahaut stark 
überwiegt. 

So ist es meines Erachtens naheliegend, die abdichtende Wirkung 
verschiedener Elektrolyte auf das Plasma oxalatbehandelter Zellen auf 
ihr Fällungsvermögen für Eiweißstoffe und Lipoide zurückzuführen. 
Je größer die fällende Wirkung eines Stoffes ist, desto besser wird er 
geeignet sein, den Sehaden der Oxalatbehandlung zu beheben. Anderer- 
seits dürfen wir nicht erwarten, daß alle Elektrolyte, in allen Konzen- 
trationen angewandt, zu dieser „Heilung“ befähigt sind. Sicherlich 
wird die Konzentration der benützten Lösung ein bestimmtes Mindest- 
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maß erreichen müssen, damit die Fällung zur Bildung jenes Oberflächen- 
häutchens führen kann; denn der Fällungsgrad ist in hohem Maße 
abhängig von der Konzentration. 

V. 

Ist das durch Oxalatbehandlung und durch Harnstoffzuführung 
geschädigte Protoplasma wiederherstellbar ? Sind die Schädigungsvor- 
gange, welche dem Protoplasma seine Permeabilität nehmen, reversibel ? 

Meine Beobachtungen haben keine zuverlissige Auskunft gegeben; 
das zwischen Membran und Vakuolenhiille liegende Protoplasma scheint 
diesen Raum gleichmäßig zu füllen. Alle Versuche, es durch Zusatz 
hypertonischer Mittel, z.B. n- und 2n-Rohrzucker, zu irgendwelchen 
Lebensäußerungen zu veranlassen, waren vergeblich. Ich bin in der Lage, 
einige Mitteilungen des Herrn Prof. Küster hier anzufügen, der mit 
einer Reihe eigener Beobachtungen derselben Frage nachgegangen ist 
und mir einen kurzen Bericht, mit der Erlaubnis, ihn zu veröffentlichen, 
zur Verfügung zu stellen die Güte hatte. Herr Prof. Küster schreibt 
mir folgendes: 

„Behandelt man Allium-Zellen (Konvexepidermis der Zwiebelschuppen) 
5 oder 10 Sek. bis 5 Min. mit Kaliumoxalat, so wird durch nachfolgende 
Zuführung von n-Harnstoff das Protoplasma zerstört. Wir wissen, daß 
gewisse Degenerationszustände durch Zusatz hypertonischer Mittel 
wieder behoben werden können; bei dem Protoplasma der vorliegenden 
Objekte ist das nicht der Fall. Ich habe wiederholt versucht, durch 
Zusatz von n-Rohrzucker oder 2n-Rohrzucker das geschädigte Proto- 
plasma zu Kontraktionen zu veranlassen, die auf eine Undurchlässigkeit 
seiner Oberfläche für die großen Moleküle des Rohrzuckers hätten 
schließen lassen; nichts dergleichen trat aber ein: sowohl das Proto- 
plasma als auch der Zellenkern, den man als homogene, glasklare Kugel 
oft stark gequollen in dem Protoplasma liegen sieht — oftmals unmittelbar 
an dem kontrahierten Tonoplasten —, bleiben unverändert. In einigen 
Fällen konnte ich aber nachweisen, daß die Behandlung mit Harnstoff 
zu einer deutlichen Plasmoschise führt: das Protoplasma bleibt als 
Belag an der Wand liegen, die Vakuolenhülle trennt sich von ihm, 
zwischen beiden liegt das Plasmolytikum. Solche durch hypertonische 
Mittel bewirkten Trennungen der Vakuolenhülle von dem wandständig 
bleibenden Protoplasma pflegen auf das Absterben des Protoplasmas 
hinzudeuten; dazu kommt, daß das wandständige Protoplasma quillt 
und keine scharfen Grenzen gegenüber dem die Vakuolenhülle um- 
spülenden Plasmolytikum erkennen läßt; es ist offenbar mit diesem 
mischbar geworden; Protoplasma, das sich mit toten Flüssigkeiten 
mischt, ist tot. Hin und wieder bleibt der kontrahierte Tonoplast mit 
dem wandständigen Protoplasma durch Fäden oder Stränge verbunden, 
diese Erscheinung ist bereits wiederholt für andere Objekte beschrieben 
worden (WEBER, 1929; Küster, 1929, S. 30, Fig. 7).“ 
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Zusammenfassung. 

1. Bei 10—15 Min. Kaliumoxalateinwirkung werden bei Harnstoff- 
plasmolyse (2 m) nur im Randgebiet der Schnitte der Konvexepidermis 
von Allium cepa Tonoplastenstadien beobachtet, in der Schnittmitte 
dagegen echte Plasmolyse. Die Zellen der Schnittmitte zeigen erst nach 
erheblich längerer Einwirkungsdauer nur Kontraktion der Tonoplasten. 
Für diese Befunde wird der Einfluß des Wundreizes verantwortlich 
gemacht. 

2. Die Schädigung des Plasmas durch die Oxalatbehandlung kann 
behoben werden: 

a) durch 3—4stündiges Wässern in destilliertem Wasser, 

b) durch Zwischenbehandlung der oxalatgeschädigten Zellen mit 
0,1 m-CaCl,, ferner mit isotonischen Lösungen von Kaliumeitrat, KNO,, 
NaCl und (NH,),S0,. 

Von einer spezifischen nur dem Calcium zukommenden Wirkung 
kann nicht die Rede sein. 

3. Nicht nur Ca-Salze ergeben nach Oxalatbehandlung normale 
Plasmolyse, sondern auch eine ganze Reihe anderer Stoffe: Kaliumcitrat 
(20%), KNO, (2n und n), KCIO, (gesättigt), NaCl (2n und n), MgSO, (m). 

Ebenso wie Harnstoff (2m) wirkt Glyzerin: Das Randgebiet weist 
Tonoplasten auf, die Schnittmitte nur Plasmolysebilder. 

Bei Traubenzucker (m) zeigte sich immer im Randgebiet fast nur 
Vakuolenkontraktion, während bei der entsprechend starken Rohrzucker- 
lösung meist echte Plasmolyse zu sehen war. Vermutlich ist das unter- 
schiedliche Verhalten auf die ungleiche Molekülgröße der beiden Zucker- 
arten zurückzuführen. 

4. WeBeErs Theorie von der spezifischen Wirkung des Calciums wird 
abgelehnt, der heilende Einfluß der unter 2. und 3. genannten Stoffe auf 
ihr Fällungsvermögen für Eiweißstoffe und Lipoide zurückgeführt. 
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ENTWICKLUNGSGESCHICHTLICH-GENETISCHE 
UNTERSUCHUNGEN AN EPILOBIUM. 
III. ZUR FRAGE DER ÜBERTRAGUNG VON POLLENSCHLAUCHPLASMA 
IN DIE EIZELLE UND IHRE BEDEUTUNG FÜR DIE PLASMAVERERBUNG. 
Von 
P. MicHAELIS 
(Müncheberg [Mark]). 
Mit 10 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 26. Januar 1935.) 


(Mit Unterstützung der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft.) 


In einer ausführlichen Untersuchung (MicHAELis, 1933) konnte fest- 
gestellt werden, daß das Plasma ein selbständiger Vererbungsträger ist 
und seine spezifischen Eigenschaften über zahlreiche Generationen er- 
halten bleiben, selbst wenn das Plasma unter dem Einfluß eines fremden 
Kernes steht. Zur Feststellung dieser Tatsache wurde Epilobium luteum 
während zur Zeit 13 Generationen mit Pollen von Epilobium hirsutum 
rückgekreuzt. Unter der Voraussetzung, daß aus dem Pollenschlauch 
kein Plasma in nennenswerter Menge in die Eizelle übertritt, muß durch 
eine solche Rückkreuzung schließlich ein Epilobium hirsutum (bezeichnet 
mit Lh") entstehen, das noch das Plasma der ehemaligen Mutter, also 
das Plasma von Epilobium luteum enthält. Der Nachweis hierfür wurde 
durch die Kreuzung Lh" x lut geführt. Während der luteum-Bastard des 
Epilobium hirsutum deutlich reciprok verschieden ist, ist der Lh™ x luteum- 
Bastard fast reciprok gleich. Er entspricht dem luteum © x hirsutum S- 
Bastard und nicht dem hirsutum © x luteum 3-Bastard. Damit ist nicht 
nur die Spezifität des Plasmas bewiesen, sondern auch, daß kein Pollen- 
schlauch-Plasma in die Eizelle übertritt. 

Diese Regel scheint jedoch nicht ausnahmslos zu gelten. Die meisten 
Lh”-Pflanzen sind infolge entwicklungsphysiologischer Störungen pollen- 
steril (vgl. Einzelheiten MıcHAzLıs, 1933). An einem ganz geringen 
Prozentsatz dieser sterilen Pflanzen können kleinere oder größere Teile + 
pollenfertile Blüten tragen. Nicht selten sind ganze Äste solcher Pflanzen 
fertil. Ab und zu läßt sich eine sektoriale Verteilung der fertilen Blüten 
feststellen, während bisher keinerlei Verteilung gefunden wurde, die 
sich aus morphologischen Gesichtspunkten erklären ließe. Es wurde 
die Hypothese aufgestellt, daß in diesen Fällen Pollenschlauchplasma 
in die Eizellen übergetreten war und sich die beiden Plasmen während 
der Entwicklung der Pflanze entmischten. Es wäre durchaus verständ- 
lich, wenn Pflanzenteile, in denen ein dem Kern entsprechendes Plasma 
vorhanden oder beigemischt wäre, an Stelle der sterilen, wieder fertile 
Blüten hervorbringen könnten. 
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Zweck der vorliegenden Abhandlung ist es, diese Hypothese auf ihre 
Richtigkeit zu priifen, um so mehr, als sie eine noch weiter reichende 
Bedeutung hat. Durch die oben erwähnten Versuche wurde festgestellt, 
daß zwar im großen und ganzen das /uteum-Plasma der Lh"-Planzen 
noch dem Plasma der luteum-Pflanzen entspricht, daß es aber doch unter 
dem Einfluß des eingekreuzten hirsutum-Kernes mit jeder Generation 
dem Plasma von Epilobium hirsutum um ein ganz Geringes ähnlicher 
geworden ist. Aus dieser Beobachtung wurde geschlossen, daß der Erb- 
träger Plasma nach Art einer Dauermodifikation verändert werden kann. 
Dieser Schluß ist aber nicht zwingend, denn die Verschiebung der Eigen- 
schaften des Lh” 2 x lut $-Bastardes in der Richtung zum hirs © x lut 4- 
Bastard könnte auch leicht darin ihre Erklärung finden, daß während jeder 
Rückkreuzung mit dem Pollen von Epilobium hirsutum geringe Mengen 
von Pollenschlauch-Plasma in die Eizellen übergetreten sind und nicht 
der Erbträger Plasma durch Modifikation verändert wurde, sondern sich 
nur das Mischungsverhältnis zwischen mütterlichem und väterlichem 
Plasma verschoben hat. Um eine Entscheidung zwischen diesen beiden 
Möglichkeiten herbeizuführen, wurden die lutewm-Bastarde von sterilen 
Lh”-Pflanzen mit solchen fertiler Pflanzenteile verglichen, und es zeigte 
sich, daß bei den letzteren die Verschiebung in der Richtung des hirs 2 
x lut &-Bastardes eher kleiner war, als bei den ersteren. Wenn nun die 
Fertilitätszunahme bei den Lh®-Pflanzen durch Übertritt männlichen 
Plasmas entsteht, so kann die Herabsetzung der Pollenfertilität bei den 
(Lh® x lut)-Pflanzen nicht auch auf dieselbe Ursache zurückgeführt 
werden. Sie kann nur durch Modifikation unter dem Einfluß des ein- 
gekreuzten Kernes entstanden sein. 

Zum Nachweis, daß bei Epilobium in seltenen Fällen ein Übertritt von 
Pollenschlauchplasma erfolgen kann und bei den Lh®-Pflanzen zu einer 
Fertilitätserhöhung führt, wurden folgende zwei Wege eingeschlagen: 

1. Eine Möglichkeit zur Durchführung des Beweises ergibt sich, wenn 
es gelingt, bei Epilobium hirsutum eine Schecke zu finden, bei der die 
Abweichung in der Blattfarbe durch eine Eigenschaft der Plastiden oder 
des Plasmas entstanden ist. Gleichzeitig ließe sich ein Beitrag zur Ent- 
stehung und Vererbung der Scheckung liefern. Nach RENNER (1934) 
können Schecken (von genotypisch bedingter Scheckung sei hier ab- 
gesehen) entstehen, wenn eine Zelle entweder primär durch Mutation 
oder sekundär durch Plastidenübertritt aus dem Pollenschlauch in die 
Eizelle zwei genetisch verschiedene Plastiden enthält, und diese sich 
bei den folgenden Zellteilungen entmischen. Im Gegensatz hierzu lehnt 
Noack eine genetische Differenzierung der Plastiden ab, damit auch 
gleichzeitig die Annahme eines Plastidenübertrittes in die Eizelle und 
die Entmischungshypothese. Er nimmt in den jungen Zellen einen 
labilen Plasmazustand an (1931, S. 96), der im Laufe der Entwicklung 
in einen stabilen Zustand übergeht und damit die Ergrünungsfähigkeit 
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oder Nichtergrünungsfähigkeit der Plastiden bedingt (weitere Literatur 
DE Haan, 1933). Trifft die Annahme von RENNER zu, und nur in diesem 
Falle, so ist nach den bisherigen Erfahrungen an Epilobium zu erwarten, 
daß bei dem zur Herstellung der Zh?-Pflanzen verwendeten Hirsutum 
nur ein Status albomaculatus gefunden wird, d. h. daß die grünen und 
weißen Äste der Schecke, gleichgültig wie sie bestäubt werden, ihre 
Farbe weiter vererben, während in der Nachkommenschaft gescheckter 
Blüten weiße, gescheckte und grüne Nachkommen zu erwarten sind. 
Da eine Übertragung von Pollenschlauchplasma bei Epilobium in der 
Regel nicht vorkommt, so müßte ein typischer Status paralbomaculatus 
fehlen, bei dem auch eine Vererbung durch den Vater erfolgt (CORRENS, 
1931). Kommt bei Epilobium, wie oben vermutet, in seltenen Fällen 
ein Übertritt männlichen Plasmas vor, so sind bei der Kreuzung weiß 9 
x grün d und grün 9 x weiß ¢ in einem ganz geringen Prozentsatz 
auch Schecken zu erwarten. Vor allen Dingen müßten bei der Kreuzung 
(Lh® normal) © x (hirsutum-Schecke, Pollen von Blüten weißer Äste) 3 
unter einer grünen Nachkommenschaft in demselben Verhältnis Schecken 
auftreten, in dem die Pflanzen mit wechselnder Fertilität gefunden 
wurden. Weiterhin müßten, wenn die Pollenfertilität nicht durch den 
Chlorophyllverlust beeinträchtigt wird, die Blüten weißer Sektoren der 
auf diese Weise entstandenen Lh®™-Schecken infolge der hier erfolgten 
Beimischung von hirsutum-Plasma eine höhere Pollenfertilität zeigen; 
denn die Verteilung weißer und grüner Zellen gibt wahrscheinlich ein 
Bild der Verteilung mütterlichen und väterlichen Plasmas. 


2. Eine andere Möglichkeit zu einer wenigstens indirekten Beweis- 
führung ist auf folgende Weise gegeben. Der Annahme, daß die pollen- 
fertilen Blüten steriler Lh"-Pflanzen eine andere Plasmazusammensetzung 
aufweisen als die sterilen Blüten, ließe sich entgegenhalten, daß eine 
derartige Fertilitätsänderung auch noch auf eine andere Weise erfolgen 
kann, entweder durch Einflüsse phänotypischer Art oder durch mutable 
Gene. Bis jetzt liegt keinerlei Anhalt vor, daß Mutationen der Anlaß 
der Fertilitätsänderung sind. Weder in der F, noch in der F, wurden 
Zahlenverhältnisse gefunden, die für eine derartige Annahme beweisend 
wären. Eine phänotypische Änderung der Pollenfertilität ist durch- 
aus möglich, und es wurden Versuche durchgeführt (MicHAELis, 1934), 
in denen es gelungen ist, das Absterben der männlichen Gonen bei 
sterilen Pflanzen experimentell durch Zugabe von Giften zu verhindern. 
Eine Entscheidung zwischen phänotypischer Beeinflussung und zwischen 
einer auf verschiedener Plasmazusammensetzung beruhenden Fertilitäts- 
schwankung läßt sich führen, wenn man fertile und sterile Blüten ein 
und derselben Pflanze mit gleichem hirsutum-Pollen rückkreuzt. Ein 
plasmatischer Unterschied muß durch die Mutter weiter übertragen 
werden. 
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I. Uber den Erbgang eines gescheekten Epilobium hirsutum. 

In den Aussaaten 1933 wurde unter den Hirsuta eine Schecke gefunden, 
die in ihrem Aussehen (Abb. 1) den Albomaculata anderer Pflanzen 
glich. Die Blätter der Keimpflanze zeigten eine unregelmäßige, blaß- 
grüne Färbung, im späteren Alter bildete sich eine deutlich sektoriale 
Verteilung von dunkel- und blaßgrünem Gewebe heraus. Im kräftigen 
Licht bleichten die blaßgrünen Ge- 
webeteile, die von den grünen Teilen 
scharf getrennt waren (Abb.2), völlig 
aus. Nicht selten waren die gescheckten 





Abb.1. Schecke 1933. 31.1. Abb. 2. Blätter der Schecke 1933. 31.1. 


Blätter infolge verschiedener Wachstumsgeschwindigkeit des grünen und 
weißen Gewebes unregelmäßig ausgebildet. 

Auf dieser Pflanze wurden nun die verschiedenen Kreuzungen durch- 
geführt. Es wurden die Blüten rein grüner, gescheckter und rein weißer 
Äste geselbstet und mit dem Pollen einer normal grünen Schwester- 
pflanze belegt. Weiterhin wurden die Blüten dieser Schwesterpflanze 
ebenso wie die einer sterilen Lh®-Pflanze mit dem Pollen weißer Blüten 
belegt. Bei den Bestäubungen mit gescheckten Ästen wurde der 
Scheckungsgrad der Blüten abgeschätzt und vermerkt. Da die Scheckung 
auf dem behaarten, unterständigen Fruchtknoten schlecht erkennbar 
war, wurde jeweils der Scheckungsgrad der Tragblätter in Fünfteln der 
Blattfläche angegeben. Insgesamt wurden aus den Bestäubungen 
6703 Pflanzen aufgezogen. Das Ergebnis zeigt folgende Tabelle: 
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Tabelle 1. 
Gescheckt, weiß zu 
Farbe u Pi nos Weiß pP | pe | m ts weniger Griin 
5 s > is als 1; 
Selbstung. 
Weiße Keim 100% 184% | 89% 42,4% | 25,8% | 10,3% 0 
F, | Gescheckte n 0 5% | 6,3% | 0,2% | 0,5% | 0,8% | 0,3% 
Grime Pflanzen 0 111%] 47% | 57,4% | 73,7% | 88,9% | 99,7% 
n 275 | 144 127 495 411 495 1941 
Schecke 2 x hirsutum, normal grün &. 
WeiBe Keim 100% 43,5% 0 
F, | Gescheckte 0 2,3% 0,6% 
Grüne Pflanzen 0 54,2% 99,4% 
n 98 434 509 


























Hirsutum und Lh", normal grün 2 x weiß 4 = 0 weiße, 0,23% Schecken, 99,77 % 
grüne Pflanzen unter 1774 Individuen. 


Die „weißen‘‘ Keimpflanzen sind kurz nach der Keimung nicht sicher 
von den griinen zu unterscheiden. Beide sind nach dem Abwerfen der 





Samenschale blaßgrün. 
Während die norma- 
len Keimpflanzen rasch 
heranwachsen, vergrö- 
Bern die „weißen“ Keim- 
linge ihre Kotyledonen 
nur ganz unwesentlich 
(Abb. 3). Nach 3-4 Wo- 
chen, wenn die norma- 
len Pflanzen ihr erstes 
Laubblattpaar ausbil- 
den, bleichen bei den 
„weißen“ Keimlingen 
die Keimblätter rasch 
völlig aus, worauf die 
Pflanzen absterben 
(Abb. 4). 

Bei den „gescheck- 
ten“ Keimpflanzen ist 
die Scheckung an den 
Keimblättern kaum zu 
erkennen. Erst an den 
Laubblättern treten 


Abb. 3. F, einer gescheckten Blüte; kleine blaßgrüne und scharf umschriebene 
normale Keimlinge. Bei + eine Schecke. 


Flecken und Sektoren 


auf. An den später stark gescheckten Pflanzen besitzen die Keimblätter 
nur undeutliche, völlig verwaschene, hellere Stellen, und ihr Wachstum 
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ist gegenüber den norma- 
lenKeimpflanzen unregel- 
mäßig und gehemmt(-+ in 
Abb. 3). An denerwachse- 
nen Tochterpflanzen ist 
die Scheckung eine andere 
als beider Mutter. Beider 
Mutter erstreckt sich die 
weiße Farbe über grö- 
Bere Gewebepartien oder 
gleichmäßig über ganze 
Sektoren der Pflanze, die 
Flecken sind verhältnis- 
mäßig groß und reichen 
vielfach durch die ganze 
Dickedes Blattes(Abb.2). 
Bei den Tochterpflan- 
zen (Abb. 5) betrifft die 
Scheckung nur kleine 
und kleinste Gewebe- 


partien. Durch Überlage- Abb. 
Absterben der nun weißen Keimpflanzen. 


rung verschieden gefärb- 

ter Zellschichten entstehen alle 
Farbabstufungen zwischen dun- 
kelgrün und weiß. Rein weiße 
Zellpartien sind verhältnismäßig 
selten und erreichen nie eine er- 
hebliche Größe. Im übrigen: ist 
aber die sektoriale Verteilung 
der Scheckung durchaus erhalten. 
Diese Unterschiede zwischen Mut- 
terpflanze und F, scheinen mir 
bemerkenswert, um so mehr, als 
sie prinzipieller Natur sind. Die 
in den Epilobium-Kulturen bisher 
mehrmals spontan aufgetretenen 
Schecken glichen stets der oben 
beschriebenen Pflanze mit sek- 
torial verteilten, großen, weißen 
Arealen, während sämtliche aus 
der F, hervorgegangenen Schek- 
ken nur die kleinen Flecken und 
Spritzer aufwiesen, wie sie Abb. 3 
zeigt. Diese Unterschiede deuten 





4. F, einer gescheckten Blüte kurz vor dem 





10 
LL 


Abb. 5. Stark gescheckte Blatter der 
F,-Pflanzen. 
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darauf hin, daB die Entstehung der Scheckung bei beiden Pflanzentypen 
eine verschiedene ist. Während die F,-Pflanzen auf Eizellen mit ge- 
mischten Plastiden zurückgehen, scheinen die weißen Gewebeteile der 
Mutterpflanzen auf eine völlig „weiße‘ Zelle zurückzugehen. Es wird 
hier nicht die Mutation einer Plastide den Anlaß zur Entstehung der 
Schecke gegeben haben, sondern es scheinen zugleich sämtliche Plastiden 
einer Zelle abgeändert worden zu sein!. Wie wir uns einen solchen 
Vorgang vorzustellen haben, ist völlig hypothetisch, vielleicht wird die 
Abänderung des Plastoms durch zellphysiologische Vorgänge induziert 
und betrifft deshalb sämtliche Plastiden einer Zelle. 

Die Vererbung der Scheckung erfolgt fast ausschließlich mütterlicher- 
seits. Die Blüten rein weißer Äste geben eine rein weiße Nachkommen- 
schaft, die grüner Sektoren eine rein grüne F,. Daß bei Selbstung auch 
in der Nachkommenschaft der grünen Äste ein kleiner Prozentsatz 
gescheckter Pflanzen auftritt, ist nicht weiter erstaunlich. Da der 
Scheckungsgrad nach dem Tragblatt beurteilt wurde, so ist es leicht 
möglich, daß die Fruchtblätter kleine, weiße Spritzer trugen, die sich 
der Beobachtung entzogen haben. Die Schecken, die aus der Selbstung 
grüner Äste hervorgegangen sind, verteilen sich auf die Samen zweier 
Fruchtknoten, während die übrigen 20 Fruchtknoten nur Samen ent- 
hielten, die grüne Pflanzen ergaben. Ebenso kamen die 0,6% Schecken 
der Kreuzung: grüner Ast der Schecke 2 x hirsutum normal ¢ in der 
Nachkommenschaft eines Fruchtknotens vor. In der Nachkommenschaft 
der gescheckten Äste entspricht das Verhältnis von weißen zu grünen 
Pflanzen ungefähr dem Scheckungsgrad der Mutterblüte. Stark ge- 
scheckte Blüten geben eine überwiegend weiße F,, schwach gescheckte 
eine überwiegend grüne Tochtergeneration. Nach dem Ausfall dieser 
Kreuzungen wäre also die Scheckung als Status albomaculatus zu be- 
zeichnen. 


Bedeutungsvoll ist, daß die Vererbung erwartungsgemäß nicht aus- 
schließlich mütterlicherseits erfolgt. Bei der Kreuzung normaler Hirsuta 
und Zh!2.Pflanzen mit Pollen weißer Blüten entsteht zwar eine über- 
wiegend grüne Nachkommenschaft, es wurden aber unter 1774 Pflanzen 
doch 4 Schecken gefunden. Das Auftreten dieser Schecken, die in der 


1 Bei Gleichheit der entwicklungsmechanischen Vorgänge müssen der Umfang 
der Scheckung und die Fleckengröße von der Anzahl der primär abgeänderten 
Plastiden, vom Zeitpunkt und Ort der Abänderung abhängig sein. Je früher die 
Abänderung erfolgt, je größer die Zahl der abgeänderten Plastiden ist, und je näher 
sie den Initialzellen der Vegetationspunkte liegen, desto stärker muß der Scheckungs- 
grad und desto größer müssen die Flecken sein. Bei Pflanzen, die aus Eizellen 
mit zweierlei Plastiden (z. B. F, einer stark gescheckten Blüte) hervorgehen, liegen 
diese Voraussetzungen besonders günstig, und die Scheckung müßte entgegengesetzt 
den Tatsachen stärker sein. Das entgegengesetzte Verhalten ist nur denkbar, 
wenn die wahrscheinlich lang dauernde Entmischung unnötig ist, und die Scheckung 
der für die Versuche verwendeten Mutter auf eine ganze ,,weiBe‘* Zelle zurückgeht. 
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Nachkommenschaft vier verschiedener Fruchtknoten von 2 Pflanzen 
(Lh? und Hirsutum) gefunden wurden, ist nur so zu erklären, daß bei 
der Befruchtung Pollenschlauchplasma mit Plastiden in die Eizelle über- 
getreten ist. Das spontane Auftreten von Schecken ist wesentlich sel- 
tener! Das Vorkommen dieser Schecken entspricht ungefähr der Selten- 
heit, in der unter den Lh”-Pflanzen Fertilitätssprünge beobachtet werden. 
Vielleicht sind Änderungen der Fertilität etwas häufiger, da, wie schon 
erwähnt wurde, auch phänotypische Änderungen der Fertilität vor- 
kommen. Genaue Zahlen können nicht gegeben werden, da es nicht 
gelingt, phänotypische und plasmatisch bedingte Erhöhungen der Pollen- 
fertilität auseinanderzuhalten, und da es schwer ist, an einem genügend 
großen Zahlenmaterial die Fertilität aller Blüten zu untersuchen. Immer- 
hin ist die Übereinstimmung des Versuchsergebnisses mit der Erwartung 
überraschend groß. An den 4 gescheckten Pflanzen war der Scheckungs- 
grad sehr gering, wesentlich schwächer als bei den Nachkommen ge- 
scheckter Mütter. Bei 3 Pflanzen war die Scheckung schon nach wenigen 
Blattpaaren verschwunden, und auch nach Entgipflung entwickelten 
sich nur rein grüne Seitenäste. Nur bei einer Pflanze (Lh'*) gelang es, 
die Scheckung, wenn auch undeutlich, bis in die Blütenregion zu erhalten. 
Da aber die Blätter nur verhältnismäßig wenige und vor allen Dingen 
kleine Spritzer besaßen, so versprach ein Vergleich der Pollenfertilität 
grüner und gescheckter Blüten kein eindeutiges Ergebnis. Aus demselben 
Grunde wurde auch von der Aufzucht einer F, abgesehen. 

Wenn es auch nicht möglich war, den letzten Stein zur Beweisführung, 
daß bei den ZLh”-Pflanzen eine Bemischung von hirsutum-Plasma zu 
einer Erhöhung der Pollenfertilität führt, beizubringen, so gewinnt doch 
diese Hypothese durch die Versuche erheblich an Wahrscheinlichkeit. 


IL. Über die miitterliche Vererbung des Fertilitätsgrades fertiler und 
steriler Blüten ein und derselben Pflanze. 

In den bisher besprochenen Versuchen wurde der Beweis geführt, 
daß Pollenschlauchplasma in die Eizelle übertreten kann, und daß wenig- 
stens die verschiedenen Plastiden sich in den nachfolgenden Zellteilungen 
entmischen. Es bleibt nun noch zu beweisen, daß auch beim Plasma 
eine Entmischung möglich ist, und daß für die verschiedenen Fertilitäts- 
stufen steriler Lh”-Pflanzen eine verschiedene Plasmazusammensetzung 
verantwortlich zu machen ist. Ein derartiger Beweis wäre gegeben, 
wenn die verschiedenen Fertilitätsgrade einer Pflanze ebenso wie die 
Scheckung mütterlicherseits weiter vererbt würden. 

Schon 1930 wurden derartige Versuche angesetzt. Es wurden fertile 
Blüten, die gelegentlich an sterilen Pflanzen beobachtet wurden, ebenso 
wie die sterilen Blüten mit ein und demselben Hirsutum rückgekreuzt 
und die Fertilität der F, miteinander verglichen. Aus den Versuchen 
ließ sich kein sicheres Ergebnis ableiten. In den meisten Fällen lagen 
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die Unterschiede innerhalb der Fehlergrenzen, nur dreimal wurden stati- 
stisch gesicherte Unterschiede gefunden. In zwei Versuchen hatten die 
Nachkommen fertiler Blüten eine erhöhte Pollenfertilität, im dritten Ver- 
such lagen die Verhältnisse umgekehrt. Unter diesen Bedingungen glaubte 
ich, eine mütterliche Verer ung nicht annehmen zu dürfen (vgl. MicHAELIS, 
1933, S. 357) 1. 

1931 wurden die Versuche auf eine breitere Basis gestellt. Es wurden 
an 20 Pflanzen, an denen im vorhergehenden Jahre Fertilitätsschwan- 
kungen beobachtet wurden, sämtliche Blüten der Hauptachse unter 
Kontrolle gehalten. Der Fertilitätsgrad wurde mikroskopisch geprüft; 
von den 8 Antheren der Blüte wurden jeweils 4 (2 lange und 2 kurze) 
untersucht. Gleichzeitig wurde die Narbe mit Pollen von ein- und der- 
selben hirsutum-Pflanze belegt. Bei +-fertilen Blüten wurden auch die 
reciproken Kreuzungen durchgeführt. 

Leider fiel ein größerer Teil der Pflanzen einem Unwetter zum Opfer. 
Von den überlebenden 13 wiesen drei größere Fertilitätsschwankungen 
auf. 1932 wurden sämtliche Samen, jeweils die einzelnen Fruchtknoten 
getrennt, ausgelegt und die Pflanzen unter möglichst gleichen Be- 
dingungen aufgezogen. An einem Tage wurden von sämtlichen Pflanzen 
die Sproßgipfel der Hauptachse eingesammelt und fixiert. Um bei den 
Pollenzählungen subjektive Fehler zu vermeiden, wurden die Blüten 
eines Versuchs in möglichst kurzer Zeit und ohne Kenntnis des Fertilitäts- 
grades der Mutterblüten gezählt. Von jeder Pflanze wurden mehrere 
sterile Blüten untersucht und von fertilen Pflanzen von je 2 Blüten 
100 Pollenkörner ausgezählt und der Mittelwert den Berechnungen zu- 
grunde gelegt. Insgesamt kamen 4063 Pflanzen zur Untersuchung ?. 
Daneben wurde die Vererbung einiger Fertilitätsschwankungen, die wie 


1 Noack (1934) erwähnt in einem Referat meiner Untersuchungen (MICHAELIS, 
1933) diese anmerkungsweise vorgebrachte Meinung und sieht darin einen Wider- 
spruch zur Plasmamischungshypothese. Durch die hier veröffentlichten Versuchs- 
ergebnisse dürften die Widersprüche beseitigt und die Mischungshypothese so weit 
als möglich bewiesen sein. Weiterhin findet es Noack merkwürdig, daß unter 
den Lh”-Pflanzen drei Fertilitätstypen auftreten. Es beruht dies auf einigen Genen, 
deren Analyse im Gang ist. Wenn bisher allgemein von der Wechselwirkung von 
Kern und Plasma gesprochen wurde, so geschah dies, um den Eindruck zu ver- 
meiden, daß das Plasma die Reaktionen nur einiger weniger „Fertilitätsgene‘ 
beeinflusse. Es ist Aufgabe der künftigen Untersuchungen, die Wechselwirkung 
von Kern und Plasma in die Wechselwirkungen zwischen den einzelnen Genen 
und dem Plasma aufzulösen. — Die Annahme von Noack, daß sich in meinen 

Jersuchen eine Beeinflussung und Abänderung des Genoms durch das Plasma 
feststellen läßt, trifft nicht zu. Es wurde nur von einer Übertragung plasmabedingter 
Eigenschaften durch den Pollen gesprochen, die durch die nun bewiesene Über- 
tragung von Pollenschlauchpl wenigstens teilweise verständlich ist. Eine 
Umprägung des Genoms wurde ausdrücklich (MicHaE.is, 1932, S. 101) abgelehnt. 
Es bleibt noch zu untersuchen, ob dem Plasma durch Änderung der Mutationsrate 
irgendein Einfluß auf das Genom zukommt (MıcHazLiıs, 1934). 

2 Die Durchführung sämtlicher Zählungen verdanke ich meiner Frau. 
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1931 gelegentlich gefunden wurden, weiter verfolgt. Abb. 6—9 gibt dic 
Ergebnisse der wichtigsten Versuche wieder. 

Leider setzten die ersten und letzten Bliiten der Pflanzen recht 
schlecht Samen an. Meist blieb die Zahl der aus einem Fruchtknoten 
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Abb. 6—8. Mütterliche Vererbung 
der Pollenfertilität von Blüten ein 
und derselben Pflanze. 
Fertilitätskurve der Mutter- 

blüten, 
Pollenfertilitätskurve der 
daraus entstandenen Tochterkombi- 
nationen. Die Senkrechten geben 
die Größe des dreifachen mittleren 70 
Fehlers an. 
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Abb. 8. Pflanze Lh* 1931. 9a und 1932. 19. 6—12. 


erhaltenen Pflanzen unter 50. In diesem Falle unterblieb eine Auszählung 
der Fertilität. Auch bei gutem Ansatz des Fruchtknotens ist die Zahl 
der Samen für den hier vorliegenden Zweck noch sehr klein (100—200), 
der mittlere Fehler ist verhältnismäßig groß, besonders da die Varia- 
tionsbreite der Pollenfertilität infolge der starken phänotypischen Ver- 
änderlichkeit sehr groß ist. Bei der Auswertung der Kurven ist zu 
berücksichtigen, daß sich wohl das Prozentverhältnis zwischen guten 
und schlechten Pollenkörnern sehr genau angeben läßt, daß sich aber 
unter der Bezeichnung ‚steril‘ (keine Pollenkörner erkennbar) und ,,0% “ 
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(Pollenkörner vorhanden, alle tot) eine lange Reihe verschiedener 
Fertilitätsstufen verbirgt. 

Aus den Kurven läßt sich eine recht deutliche Parallelität zwischen 
der Fertilität der Mutterblüte und der daraus entstandenen Nachkommen- 
schaft herauslesen. In den meisten Fällen liegen die Unterschiede zwar 
innerhalb der Fehlergrenzen, doch verlaufen die Kurven stets gleichsinnig. 
In Kurve 6 ist der Unterschied der F, von Blüte 2 und 3 von der der 
Blüten 4 und 5 statistisch gesichert, und dasselbe gilt in Kurve 8 von 
den Unterschieden zwischen Blüte 6 bzw. 12 und zwischen Blüte 10 
bzw. 11. Die Versuche geben eine starke Stütze für die Ansicht, daß in 
vielen Fällen die fertilen Blüten einer Pflanze eine andere Plasma- 
zusammensetzung aufweisen als 
re ?Wuhhrtl | die sterilen. 


% 
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Variationskurven der Pollenfer- 
tilitat für die Nachkommenschaft 
einer sterilen und einer fertilen 
Bliite einer Pflanze. Die beiden 
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td einer settee Dés cle and dleniten Vorkommen der sterilen Pflan- 
Pflanze (1930. 11. 2.). zen. Dasselbe läBt sich auch bei 
den übrigen Versuchen feststel- 
len. Im Versuch der Abb. 6 finden sich in der F, von Blüte 2 und 3 
65% und 48% sterile Pflanzen, in der Nachkommenschaft der folgenden 
3 fertilen Blüten sinkt der Anteil auf 16—23%, um in der Nachkommen- 
schaft der nur toten Pollen enthaltenden Blüten 7 und 8 wieder auf 30% 
und 51% zu steigen. Auch im Versuch der Abb. 8 kommen sterile Pflanzen 
nur in der F, der schlecht fertilen Blüten 9—11 vor, sonst fehlen sie. Im 
wesentlichen werden die Unterschiede im Fertilitätsgrad der F, auf das 
verschieden häufige Vorkommen der sterilen Pflanzen zurückzuführen 
sein!. Schließlich sei erwähnt, daß die reciproken Kreuzungen in allen 
Fällen eine voll fertile Nachkommenschaft ergaben. 


Die beiden hier besprochenen Versuchsreihen tragen zur Erklärung 
mancher früher (MICHAELIS, 1933) angestellter Beobachtungen bei. Nach- 
dem bewiesen wurde, daß in seltenen Fällen aus dem Pollenschlauch 
in die Eizelle Plasma übertritt, ist es verständlich, daß durch den Pollen 
auch Eigenschaften übertragen werden, für die ein mütterlicher Erb- 
gang festgestellt wurde. Es sei nur darauf hingewiesen, daß bei der 
Kreuzung Epilobium hirsutum 9 x Lh" & vereinzelt Pflanzen mit sterilen 
Blüten auftraten. 1927 waren es 0,5%, 1930 0,8%, während sie in den 


1 Die sterilen Pflanzen wurden bei Berechnung des Mittelwertes mit —10% 
eingesetzt! 
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Jahren 1928 und 1929 sowie 1930 und 1931 fehlten. Diese Häufigkeit 
entspricht ungefähr dem Vorkommen von Schecken bei der Kreuzung: 
normal grün 9 x weiß &. 

Ebenso dürfte in manchen Fällen das sprunghafte Auftreten fertiler 
Blüten an sterilen Pflanzen auf Übertritt männlichen Plasmas zurück- 
zuführen sein. Es ist zwar nur eine mütterliche Vererbung über eine 
Generation nachgewiesen. Es liegt aber kein Grund vor, hier nur an 
eine Nachwirkung zu denken. Eine solche Nachwirkung ist bei £pilobium 
nur von der Mutter bis auf die Gonen (CorRENs, 1928) und Embryonen 
(z. B. bei der Kreuzung Epilobium trigonum x Epilobium luteum sind die 
Keimpflanzen reciprok verschieden groß. Die wesentlich größeren Samen 
von Epilobium trigonum liefern größere Keimlinge. Die Unterschiede 
verwischen sich aber nach wenigen Wochen, und später sind die Bastarde 
reciprok gleich) nachgewiesen, nachdem gezeigt worden ist, daß die von 
LEHMANN (1931) in dieser Weise gedeuteten reciproken Unterschiede der 
Epilobium hirsutum x luteum-Bastarde auf echter Plasmavererbung be- 
ruhen. Eine derartige Nachwirkung wäre auch wenig verständlich, da 
sich fertile und sterile Blüten außer durch die Fertilität in keiner Weise 
unterscheiden lassen. Eine durch Behandlung mit Giften hervorgerufene 
(MicHAELIS, 1934) Steigerung der Pollenfertilität hält nicht einmal über 
die gesamte Blütezeit einer Generation an. Die Wahrscheinlichkeit, daß 
die Fertilitätsschwankungen durch Übertritt männlichen Plasmas ent- 
stehen, ist demnach sehr groß. 

Auf Grund der eingangs erwähnten Überlegung fällt damit die Mög- 
lichkeit fort, die‘ Verschiebung der Fertilität der Lh" x lut-Bastarde 
in der Richtung des hirs x lut-Bastardes anders als durch eine Modifika- 
tion des Erbträgers: Plasma durch den eingekreuzten Epilobium hirsutum 
Kern zu erklären. Selbst wenn der Übertritt von hirsutum-Plasma in 
die Zh®.-Eizellen zu einer Verschlechterung der Pollenfertilität der Lh" 
x lut-Bastarde führen würde — in den Versuchen wurde das Gegenteil 
beobachtet —, so würden dadurch die Beobachtungen nur mangelhaft 
erklärt werden. Bei der Kreuzung hirsutum grün 2 x weiß $ blieben 
unter 1774 Pflanzen nur bei einer einzigen die väterlichen Plastiden bis 
in die Blütenregion der F, erhalten, und das nur infolge Entfernung 
aller grünen Aste. Die Fertilitätsverschiebung der Lh" x lut-Bastarde 
wurde aber bei all den zahlreichen geprüften Pflanzen regelmäßig wieder- 
gefunden. Unter diesen Umständen erscheint es mir als sicherstehend, 
daß das Plasma durch einen eingekreuzten, artfremden Kern im Sinne 
einer Dauermodifikation umgeprägt werden kann. 

Bei der Überlegung, wie eine derartige Modifikation zustande kommt, 
kann der Vergleich mit den Schecken manchen Hinweis geben. Primär 
wird eine Plasmaverschiedenheit im erblichen Sinne immer auf eine 
mutative Änderung der Erbeinheiten zurückzuführen sein, die das Plasma 
zusammensetzen. Mit den uns zur Verfügung stehenden Untersuchungs- 

32* 
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methoden wird aber eine derartige Mutation bei der Vielzahl der Erb- 
einheiten im Plasma in den meisten Fällen überhaupt nicht zu erfassen 
sein. Erst wenn es zu einer Vermehrung der abgeänderten Einheiten 
kommt, wird das Plasma als Ganzes von dem ursprünglichen Plasma 
zu unterscheiden sein. Besonders bei einer sehr wahrscheinlich erfolgenden 
Entmischung der verschiedenen Plasmaanteile werden die Unterschiede 
experimentell zu erfassen sein. Bei einer derartigen Entmischung, gleich- 
gültig ob ihr eine Plasmamutation oder eine Vereinigung verschiedener 
Plasmen, wie sie bei der Befruchtung erfolgen kann, vorausgeht, wird 
sich das Verhältnis von ursprünglichem und abgeändertem Plasma gleitend 
verschieben. Wenn die Entmischung z. B. wegen einer relativ stärkeren 
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Abb. 10. Hypothetisches Schema der Zusammensetzung des Pi und G von 
Epilobium luteum, hirsutum und Lh". Erklärung im Text. 


Vermehrung des abgeänderten Plasmaanteiles gerichtet erfolgt, so wird 
man bei einer experimentellen Prüfung das Bild einer Modifikation 
erhalten. Wie eine derartige Entmischung erfolgt, ist bei den Unklar- 
heiten, mit denen unser Wissen über das Verhalten des Cytoplasmas 
während der Zellteilung behaftet ist, nicht sicher zu bestimmen. Wir 
können höchstens aus dem Verhalten der Plastiden bei den Schecken 
Analogieschlüsse auf das Verhalten des Plasmas ziehen. 

Man kann nun an Hand dieser Vorstellungen auch versuchen, sich 
ein allerdings sehr hypothetisches Bild über die Vorgänge zu machen, 
die in den Versuchen an Epilobium der Dauermodifikation zugrunde 
liegen. Die Unterschiede zwischen den beiden Plasmen von Epilobium 
luteum und hirsutum können qualitativer oder quantitativer Natur sein. 
Der größte Anteil der beiden Plasmen im genetischen Sinne (vgl. Schema 
der Abb. 10) wird bei beiden Arten identisch sein (d), und nur ein 
geringer Prozentsatz wird artspezifisch sein (a + b +c). Der artspezi- 
fische Anteil könnte sich bei beiden Arten qualitativ (a und a’) oder 
nur durch ein quantitativ wechselndes Mischungsverhältnis (b, c) oder 
in beidem unterscheiden (Abb. 10). 

Wird nun in ein bestimmtes Plasma einer Art A der Kern einer Art B 
eingelagert, so kann auf ganz verschiedenen Wegen eine Dauermodifika- 
tion entstehen. Nehmen wir an, das Plasma von A unterscheidet sich 
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von B nur in quantitativer Weise (b, c), und dem Zellkern kommt ein 
steuernder Einfluß auf die Plasmavermehrung zu, so wird sich in kürzerer 
oder längerer Zeit das Mischungsverhältnis von Plasma b und c von A 
so verschieben, daß es dem Verhältnis von B näher kommt. Die Plasma- 
unterschiede werden im ‚Laufe der Zeit vollkommen verschwinden. Sind 
die Plasmaunterschiede aber qualitativer Natur, so wird sich nach Ein- 
lagerung des fremden Kernes das Plasma von A als wesentlich stabiler 
erweisen. Eine Änderung kann nur einer Plasmamutation folgen. Ob 
eine derartige Mutation durch ein fremdes Genom induziert werden 
kann, ist unbekannt. Sie dürfte aber verhältnismäßig selten sein und 
damit die Modifikation längere Zeit in Anspruch nehmen. 

Es ist vielleicht verfrüht, schon jetzt den bisher beobachteten Unter- 
schieden ein konkretes Bild zugrunde zu legen. Es mag aber zur Klärung 
der über die Plasmavererbung vorhandenen, verschiedenen Meinungen 
beitragen. Bei der Übertragung des Epilobium hirsutum-Genoms in das 
luteum-Plasma zeigt es sich, daß das Zuteum-Plasma im Laufe von 
13 Generationen um ein Geringes dem von hirsutum ähnlicher geworden 
ist. Es fehlt aber noch ein weit größerer Schritt, bis es sich dem hirsutum- 
Plasma völlig angeglichen hat, und es erscheint sehr fraglich, ob dies 
in absehbarer Zeit überhaupt erfolgen wird. So erscheint es möglich, 
daß bei den Unterschieden der beiden Plasmen beide oben besprochenen 
Möglichkeiten realisiert sind. Bis jetzt würden wohl die quantitativen 
Unterschiede wenigstens teilweise rückgebildet sein, nicht aber die quali- 
tativen, wie das im Schema der Abb. 10 versinnbildlicht ist. In den 
Versuchen von v. WETTSTEIN (1930) hat sich das Plasmon als völlig 
stabil erwiesen; die von SCHWEMMLE (1927) beobachteten sehr geringen 
Unterschiede der Plasmen einzelner Epilobium roseum-Typen dürften 
wohl kaum sich über mehrere Generationen erhalten. Diese beiden Fälle 
lassen sich vielleicht als Beispiele für die besprochenen Möglichkeiten 
anführen. 

Zusammenfassung. 

Es wird der Erbgang eines Epilobium hirsutum status albomaculatus 
beschrieben. Trotz einer normalerweise mütterlichen Vererbung treten 
bei der Bestäubung (normal grün) 2 x (albomaculata weiß) 3 infolge 
Übertritt von Plastiden aus dem Pollenschlauch in die Eizelle 0,22% 
gescheckte Pflanzen auf. In annähernd derselben Häufigkeit kommen 
unter den sterilen Epilobium-Pflanzen, die einen hirsutum-Kern im luteum- 
Plasma enthalten (Lh") Individuen vor, die einzelne fertile Äste oder 
Blüten tragen. Die Verteilung dieser fertilen Blüten erinnert an die 
Verteilung weißen Gewebes bei den Schecken. Da der verschiedene 
Fertilitätsgrad dieser Blüten einer Pflanze auf die Nachkommen miitter- 
licherseits vererbt wird, so wird angenommen, daß die Fertilitätssteige- 
rung durch Übertritt des dem Kernanteil entsprechenden hirsutum- 
Plasmas bedingt ist. 
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In früheren Versuchen wurde an der Kreuzung: Lh" x luteum fest- 
gestellt, daß unter dem Einfluß des eingekreuzten, artfremden hirsutum- 
Kernes das Plasma von Epilobium luteum um ein Geringes dem von 
hirsutum ähnlicher geworden ist. Dieser Vorgang kann nicht durch eine 
Beimischung arteigenen Plasmas während der Rückkreuzung (Lh" © 
x h &) entstehen, da bei der Kreuzung wahrscheinlich hirsutum-Plasma 
enthaltender fertiler Blüten mit lutewm die Plasmaänderung in weit 
geringerem Maße festzustellen ist, als bei der Kreuzung steriler Blüten 
mit luteum. Die Annahme einer Umprägung des Erbträgers: Plasma 
durch einen artfremden eingekreuzten Kern besteht demnach zu Recht. 
Anhangsweise wird erörtert, auf welchen Vorgängen im Plasma eine der- 
artige Dauermodifikation beruhen kann. 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Laboratorium der Universität Kopenhagen.) 


ANALYSE DER STOFFPRODUKTION BEI STICKSTOFF- 
UND KALIMANGEL. 


Von 
D. MÜLLER und P. Larsen. 


Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. Februar 1935.) 


1. In weleher Weise wird die Stoffproduktion durch die äußeren 
Faktoren beeinflußt? 

Die folgenden Untersuchungen beabsichtigen die bei Stickstoff- oder 
Kalimangel herabgesetzte Stoffproduktion zu analysieren und die Ur- 
sachen des verminderten Wachstums zu finden. Letzten Endes ist die 
herabgesetzte Stoffproduktion der Mangelpflanzen natürlich dadurch ver- 
ursacht, daß die mangelnden Elemente für die Funktionen der Pflanze 
unentbehrlich sind: Stickstoff für den Aufbau von Protoplasmabestand- 
teilen und Kalium für Lebensvorgänge in den Zellen, ohne daß man 
doch den oder die Primäreffekte des Kaliums hat nachweisen können!. 

Die Stoffproduktion der grünen Pflanzen ist das Resultat aus Stoff- 
gewinn und Stoffverlust. Die Beeinflussung der Stoffproduktion durch 
äußere Faktoren kann darum in folgender Weise geteilt werden in 
a) Beeinflussung des Stoffverlustes, nämlich der Atmung, b) Beeinflussung 
des Stoffgewinns, nämlich die Kohlensäureassimilation. Die äußeren 
Faktoren beeinflussen den Stoffgewinn in verschiedener Weise, indem 
sie sowohl auf die Kohlensäureassimilation pro Blattflächeneinheit wie 
auf die Entwicklung der Blattfläche im Verhältnis zu den übrigen 
Pflanzenteilen und außerdem auf das Alter der Blätter und die Wider- 
standsfähigkeit gegen Infektionskrankheiten einwirken können. Es ist 
zweifellos, daß ein kürzeres Leben der Blätter eine sehr wichtige Ursache 
verminderter Stoffproduktion bei K- und N-Mangel ist. Auch in unseren 
Versuchen sahen wir bei älteren Mangelpflanzen ein frühzeitigeres Ver- 
gilben der Blätter, was indessen nur für den Verlauf der Stoffproduktion 
in den späteren Entwicklungsphasen Bedeutung hat; denn von den 
30 Tage alten Sinapispflanzen, womit unsere Stoffproduktionsanalysen 
vorgenommen sind, hatten sowohl die Mangelpflanzen wie die Voll- 
gedüngten nur ihre Keimblätter verloren, die anderen Blätter waren 
noch nicht vergilbt (außer einigen für K-Mangel charakteristischen, 
kleinen Flecken). 


1 Neuere Zusa tellungen iiber die mannigfaltige Wirkung von Kalium 
in den Pflanzen findet man bei Hartt, SCHMALFUSS und THOMAS. 
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Auch die durch Kalimangel hervorgerufene Anfälligkeit für Infek- 
tionskrankheiten, die für die Feldertrage von größter Bedeutung sein 
können (Literatur bei GASSNER und HASSEBRAUK), war für die Stoff- 
produktion unserer Versuchspflanzen ohne Belang. 

Wir hatten somit auBer Analysen des Stoffverlustes durch Atmung 
nur den Einfluß auf die Kohlensäureassimilation pro Blattflächeneinheit 
und die Entwicklung der Blattfläche zu berücksichtigen. Während man 
schon lange die Wirkung der äußeren Faktoren auf die Assimilations- 
intensität pro Blattflächeneinheit untersucht hat, ist ihre Wirkung auf 
die Entwicklung der Blattflächen ziemlich unberücksichtigt geblieben. 
Aber zweifellos spielt das Verhältnis zwischen den stoffproduzierenden 
Blättern und den stoffverbrauchenden Pflanzenteilen eine große Rolle. 
Als Beispiel hierfür möchten wir die Untersuchungen von Maximov 
und TAGEEvA heranziehen. TAGEEVA fand keinen Unterschied in der 
Assimilationsintensität pro Blattflächeneinheit zwischen Blättern von 
Langtagspflanzen, langtägig und kurztägig (13 Stunden) gezogen. Nun 
zeigen aber unter anderem die Untersuchungen von Maxımov, daß die 
Stoffproduktion von Langtagspflanzen bei 13 Stunden Tageslänge größer 
als bei langen Tagen ist. Die Erklärung hierfür dürfte die sein, daß die 
Langtagspflanzen bei 13 Stunden Tageslänge einen großen Teil des täg- 
lichen Assimilatüberschusses für Blattbildung, neue Assimilationsorgane, 
verwenden, während die Langtagspflanzen, bei langen Tagen kultiviert, 
einen größeren Teil des Assimilationsüberschusses für Wurzel-, Stengel- 
und namentlich Blütenbildung verwenden. Die Blattentwicklung der 
Langtagspflanzen bei 13 Stunden Tageslänge hält länger an, und die 
gesamte Stoffproduktion wird daher größer als bei Langtagspflanzen 
bei großen Tageslängen. 

Mit den Nährsalzen verhält es sich in einigen Fällen ebenso wie mit 
der Tageslänge: Verminderte Zufuhr beeinflußt erstens die Assimilations- 
intensität pro Blattflächeneinheit, zweitens die Verteilung des Assimila- 
tionsüberschusses zwischen Blättern auf der einen Seite und Wurzeln, 
Stengeln und Reproduktionsorganen auf der anderen Seite. 


2. Methodisches. Pflanzenmaterial. 


Die Versuche sind alle mit Sinapis alba ausgeführt. Jede Pflanze wurde in 
Wasserkultur in einem Glas mit 11 Nährlösung herangezogen. Die vollständige 
Nährlösung enthielt 1g Ca (NO,),, 4aq; 0,25g MgSO,, 7 aq; 0,25 g KCl; 0,25 g 
KH,PO,; 0,2 g Ferricitrat und 0,5 ccm von 0,25% Lösungen von ZnSO,, 7 aq; 
MnSO,, 7 aq und H,BO, und 11 Leitungswasser. In den stickstoffarmen Lösungen 
wurde 1 g Ca(NO,), durch 0,05 g Ca(NO,), und 0,8 g CaSO, ersetzt; in den K-armen 
Lösungen wurden, statt 0,5 g KH,PO,, 0,428 g Ca(H,PO,), aq und 0,07 g MgHPO, 
gegeben. Kaliumsalze durch Na-salze zu ersetzen wurde aufgegeben. Es scheint, 
daß Pflanzen ohne K und Na kultiviert besser gedeihen als bei alleiniger Zugabe 
von Na (Hartt). Das Kopenhagener Leitungswasser enthält 20—22 mg Na pro |. 
Jede vollgedüngte und K-Mangelpflanze hatte 170 mg N zur Verfügung, jede unter 
N-Mangel kultivierte nur 8,5 mg N. Die vollständigen und stickstoffarmen Lösungen 
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enthielten 147 mg K pro 1, die K-armen nur 3,7 mg K, d.h. den Gehalt des Kopen- 
hagener Am go an K pro 1. Außerdem enthielt jeder Senfsame 0,07 bis 
0,08 mg K. 

Die Kulturgläser wurden nicht paraffiniert und bei den Kulturen 1933 waren 
auch die Korkstopfen unparaffiniert; deshalb und außerdem infolge etwaiger 
Abgabe aus dem Glase haben die K-armen Pflanzen etwas mehr als die ursprüng- 
lich gebotene K-Menge zur Verfügung gehabt. Jedenfalls konnten immer zwischen 
den ausgesprochenen Kalimangel-Pflanzen besonders im Jahre 1933 einige normaler 
aussehende Pflanzen | gefunden werden, und auch deren Blatter näherten sich sowohl 
in der Assimilati ung wie im Kaligehalt den vollständig ernährten Pflanzen. 

Kulturdauer. Die Kulturgläser wurden an einer wohlexponierten Stelle im 
Botanischen Garten eingegraben. Die Kulturen wurden mit 8 Tage alten Pflanzen, 
in Sägemehl herangezogen, teils am 8. Juli 1933, teils am 10. Mai 1934 angesetzt 
und dauerten 30—35 Tage, die ersten 8 Tage im Sägemehl nicht mitgerechnet. 
Jeden 2. Tag wurde ein Luftstrom durch die Gläser geleitet und jede Woche wurde 
mit n/10 HCl auf py 5,8—5,9 reguliert. Die Verschiebung des py in einer Woche 
war ungefähr dieselbe in allen Gläsern und ging über py 6,4 nicht hinaus. Die Nähr- 
lösung wurde während der Versuche nicht erneuert. 

Die Bestimmung der Assimilationsintensität der Blätter geschah in elektrischem 
Licht nach der von BoysEN JENSEN (3) angegebenen Methode. Alle Versuche 
fanden bei 20° statt. Die gefundenen Werte wurden auf einen CO,-Druck von 
0,228 mm (0,03% CO,-Gehalt bei 0°, 760 mm Luftdruck entsprechend) reduziert, 


indem der bei BoysEn JENSEN (3), S. 376 als 27 bezeichnete Bruch mit 7 (wo a 


der Barometerdruck im Pflanzenrecipienten, auf 0° korrigiert + Wasserdampf- 
tension bei 20° ist) multipliziert wurde. Es ist von Bedeutung, daß der Reduktions- 
faktor möglichst gleich 1 ist. Diesem Ziele nähert man sich, wenn man nach BoysEN 
JENSEN (3) mit einer Luftmischung die Konzentration an CO, etwas über die 
der atmosphärischen Luft steigert (wir benutzten häufig ungefähr 0,036 Volumen- 
prozent). Bei Regulierung des Blattareals kann man dann erreichen, daß der durch- 
schnittliche CO,-Gehalt im Rezipienten ungefähr derselbe wie in der atmosphärischen 
Luft ist. 

Die Atmungsintensität der Blätter und Stengel wurde nach der von BoysEN 
JENSEN (2) angegebenen Methode bestimmt. 

Die Atmung der Wurzeln wurde durch Sauerstofftitrierung gemessen: Die 
abgeschnittenen Wurzeln wurden in 200 ecm frisch hergestellte Nährlösung über- 
geführt; der Behälter wurde luftdicht geschlossen, und nach 2 Stunden wurde der 
Sauerstoff in diesem und in Kontrollbehältern ohne Wurzeln nach WINKLER 
bestimmt. Unter der Annahme, der Atmungsquotient sei 1, wurden die Sauer- 
stoffzahlen auf CO, umgerechnet. 

Die Spaltöffnungsweite wurde mittels des von BOYSEN JENSEN (2) angegebenen 
Druck-Infiltrationsapparates nach jeder Serie von Assimilationsuntersuchungen 
bestimmt. Wenn der für 50% Infiltration notwendige Druck (p) 40 cm überstieg 


(d. h. wenn der reziproke Wert = kleiner war als 2,5), wurden die Analysen nicht 


benutzt. 

Die Stickstoffanalysen wurden nach KJELDAHL in der Modifikation (Mikro- 
methode) von ANDERSEN und NORMAN JENSEN ausgeführt. 

Die Kaliumanalysen wurden im wesentlichen nach Gram in folgender Weise 
ausgeführt: Das Pflanzenmaterial wurde mittels rauchender Salpetersäure und 
30% H,O, verascht (PINCUSSEN und CRONHEIM) und möglich vorhandener Am- 
moniak durch Kochen mit NaOH vertrieben. Die Asche wird mit so viel Wasser 
versetzt, daß 1 ccm 0,2—0,5mgK enthält, und in 1 cem von dieser Lösung wurde K 
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als Kobaltinitrit gefällt, abzentrifugiert und auf der Zentrifuge mit 5% NaNO, 
gewaschen, in Natriumbicarbonat gelöst und mit KMnO, titriert. Die Methode nach 
Gram unterscheidet sich von der KRaMER-TISDALL-Methode insbesondere durch 
Verwendung von Natriumkobaltinitrit nach BrLMANN. Dies ist sehr wichtig, 
denn bei Verwendung des BıuLmannschen Präparates bei py 5,7 wird die Fällung 
quantitativ. In einigen Punkten weicht die von uns verwendete Methode indessen 
von der von GRAM ab: 1. Statt mit Wasser waschen wir das gefällte K-Na-Kobal- 
tinitrit mit 5% NaNO,-Lösung. 2. Wir titrieren die Kobaltinitritmenge in folgender 
Weise: zu dem Bodensatz von K-Na-Kobaltinitrit wird nach BARBIERI im Zentri- 
fugenglas 1—1,5 ccm gesättigter Lösung von NaHCO, hinzugefügt. Der Boden- 
satz löst sich nach einigen Minuten unter Umrührung bei 70—80°, und die Farbe 
geht von gelb in grün über. Ist die Lösung klar grün geworden, so wird sie mit 
10 cem Wasser in einen kleinen konischen Kolben quantitativ übergeführt, 2 ccm 
4,5% H,SO, werden zugefügt, und man titriert mit 0,02n KMnO,. 1 cem hiervon 
entspricht 0,142 mg K. Wenn die durch 2 Tropfen Permanganat hervorgerufene 
Färbung mehr als 15 Sekunden dauert, wird der Kolben auf 70—80° (Wasserbad) 
erhitzt und titriert, bis die Färbung durch einen Tropfen Permanganat in 15 Sekunden 
(auf dem Wasserbad) unverändert bleibt. Von der verbrauchten Permanganat- 
menge subtrahiert man die von 1—1,5 com NaHCO,-Lésung, 10 ccm Wasser und 
2ccm 4,5% H,SO, verbrauchte Menge. Dieser Blindwert ist ungefähr 0,06 ccm 
Permanganat. Als Beispiele seien einige Kontrollanalysen angeführt. In 1 ccm 
KCl-Lösung, 0,368 mg K enthaltend, wurde gefunden: 0,364, 0,364, 0,363, 0,372, 
0,370, 0,370, 0,370, 0,372, 0,370, 0,375, 0,374, 0,366, 0,366 mg K. Mittel: 0,369 mg K. 
Der mittlere Fehler wird dabei zu + 0,3% des Gesamtwertes berechnet. 
Während BARBIERI bei seiner Makromethode Permanganat im Überschuß zur 
Nitritlösung hinzufügt und mit Ferrosulfat zurücktitriert, haben wir diesen Umweg 
vermieden. Die angeführten Kontrollanalysen haben gezeigt, daß bei direkter 
Titrierung kein merkbarer Verlust von HNO, entsteht, wahrscheinlich, weil relativ 
mehr Wasser für die Mikro- als für die Makromethode verwendet wird. In einer 
anderen Serie von Kontrollanalysen wurde die K-Na-Kobaltinitritlösung in einer 
REHBERG-Burette aufgesaugt und damit wurde eine angesäuerte Permanganat- 
lösung nach Haus titriert. Dies Verfahren gab Resultate mit Fehlern von ähnlicher 
Größe, wie die oben angeführten, und die direkte Titrierung muß darum 
unter den angegebenen Bedingungen als korrekt betrachtet werden. In einigen 
Analysen von K-mangelnden Blättern wurde KCl zur Analyse zugefügt und die 
zugesetzte Menge nachher subtrahiert. Denn die Ausfällung des Kaliums bei einer 
Menge desselben unter 0,15 mg pro Kubikzentimeter ist nicht quantitativ. 


3. Die Wirkung von K- und N-Mangel auf den Stoffver!ust. 


Wenn die Stoffproduktion durch K- oder N-Mangel herabgesetzt 
wird, könnte dies von einem größeren Stoffverlust durch Atmung her- 
rühren. 

Diese Möglichkeit ist früher von Gregory und RicHARDs und von RICHARDS, 
allerdings nur für Blätter untersucht worden. In beiden Untersuchungen wurden 
für Blätter von Gerste die folgenden Atmungswerte (mg CO, pro 50 gem einseitig 
und Stunde) gefunden: Aus kaliarmer Kultur 0,49—0,99 (17°) und 0,5—1,9 (24°), 
aus N-armer Kultur 0,37—0,70 (17°) und aus vollgedüngter Kultur 0,43—0,91 (17°) 
und 1,0—2,0 (24°). Im Mittel sollen die nicht zu extrem kaliarmen Blätter eine 
übernormale und die stickstoffarmen eine unternormale Atmungsintensität haben. 


In Tabelle 1 und 2 haben wir die Atmungswerte für Sinapis alba 
gesammelt; die der Wurzeln und Stengel sind auf Trockensubstanz und 
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die der Blätter auf 50 gem Blattfläche (einseitig) umgerechnet. Die 
Variationen der Atmungswerte sind zu groß, um auf Unterschiede schließen 
zu lassen. Wahrscheinlich ist doch die Atmung in den Blättern — N 


Tabelle 1. Atmung der Blätter von Sinapis alba. 

















co, 50 in- 
seitig À, "Stunde bei 20° LEN mg N pro 50 gem 

Von Pflanzen in voll- | 0,56; 0,63; 0,75; 0,75; 3,4—4,5 18,1; 8,5; 9,2; 13,1; 
ständiger Nährlösung | 0,83; 0,72; M = 0,70 = %/ 

Von Pflanzen in 0,82; 0,74; 0,70; 0,82;| 0,8—1,1 8,6; 9,1; 9,8; 12,2; 

K-armer Lösung 0,89; 0,87; M = 0,81 M = 9,9 

Von Pflanzen in 0,60; 0,53; 0,54; 0,59; 2,2—3,2 13,4; 5,3; 3,6; 3,7; 

N-armer Lésung = 0,57 M = 3,55 


Tabelle 2. At mung der Stengel und Wurzeln von Sinapis alba, 30 Tage alt. 





mg CO, pro 1g Trockensubstanz und Stunde bei 20° 
Stengel 





Wurzel 





2,4; 3,6; 2,1; 2,8; 


= 4, 


1,8; 1,7; 2,4; 3,6; 
38 


1,53; 2,24; 2,34; 2,12: 


Pflanzen in vollständiger 
Nährlösung 1 
2,21; 2,25; 1,92; 


= 2, ; 


2,93; 1,67 2,9; 2,2 


Pflanzen in K-armer 
Lésung 


Pflanzen in N-armer 
Lésung 








herabgesetzt. Aus den Zahlen dürfte indessen der Schluß erlaubt sein, 
daß die Unterschiede in der Stoffproduktion nicht oder nur ganz unwesent- 
lich von Unterschieden im Stoffverlust durch Atmung herrühren. 


4. Die Wirkung von K- und N-Mangel auf den Stoffgewinn. 


a) Die Spaltöffnungsweiten der vollgedüngten und der Mangelpflanzen. 
Die Intensität der CO,-Assimilation und damit auch der Stoffproduktion 
wird bei gewöhnlichem CO,-Druck unter anderem von der Öffnungsweite 
der Stomata beeinflußt (z. B. Boysen JENSEN (2) S. 94 und STÄLFELT 
und JoHansson). Es wäre darum möglich, daß die Ursache der herab- 
gesetzten Stoffproduktion der Mangelpflanzen nur eine geringere Öff- 
nungsweite der Stomata sei. Über die Transpiration der Mangelpflanzen 
finden sich viele Angaben, z. B. haben KIEssELBACH und Mc MURTREY 
einen gréBeren Wasserverbrauch pro Gramm produzierter Trockensub- 
stanz gefunden, und HANSTEEN-CRANNER sowie K1ssER haben die Wirkung 
verschiedener Salzlésungen auf die Transpiration untersucht. Dagegen 
sind die für die Assimilation maßgebenden Offnungsweiten der Stomata 
bisher nur wenig untersucht worden. LUNDEGÄRDH (1932, S. 362) bringt 
eine sehr interessante Tabelle über die Wirkung von Nitrat- und Kali- 











506 D. Müller und P. Larsen: 
düngung auf die Öffnungsweiten der Spaltöffnungen von Hafer: sie 
waren bei Kalimangel weit offen, bei Stickstoffmangel wenig geöffnet. 

Leider war unser Pflanzenmaterial nicht groß genug, um die Frage 
zu lösen, wie N- und K-Mangel auf die Stomata von Sinapis einwirkt. 


Tabelle 3. Spaltöffnungsweiten für Sinapis alba. 
Die Zahlen sind 100/em Hg, wo cm Hg der Quecksilberdruck ist, der notwendig 
ist, um die evakuierten Blätter mit Wasser zu 50% zu infiltrieren. 10—3,3 bedeutet 
weit, 3—1,66 mäßig geöffnete Stomata usw. 





























23.6. | 23.6. | 24.6. | 24.6. 25. 6. 8. 8. 
Nährlösung | 11 Uhr | 14 Uhr | 8 Uhr | 14 Uhr 17 Uhr 12 Uhr | Mittel 
Vollständig | 2,8, 2,2 | 2,0, 2,8 | 5,0, 3,3 6,7, 4,0 | 4,0, 2,2. 3,3, 1,8 | 1,7, 1,4 | 3,08 
Kaliarm 4,0, 3,3 | 2,8, 2,5 | 4,0, 3,3 | 3,3, 3,3 | 2,2, 2,2, 2,9, 1,7, 1,3 | 2,80 


Unsere Bestimmungen sind in Tabelle 3 gesammelt. Stichproben über 
die Wirkung von N-Mangel auf die Spaltöffnungsweiten sind in einer 
früheren Arbeit (MÜLLER) zu finden. m war im Mittel für vollgedüngte 
Pflanzen 3,1, für K-mangelnde 2,8. Im Jahr 1931 war > im Mittel 3,5 


für vollgedüngte und 2,9 für N-mangelnde Pflanzen. Wir glauben doch 
so viel sagen zu können, daß die Spaltöffnungen unserer Kalimangel- 
pflanzen ungefähr so weit offen waren wie die der vollgedüngten, die 
ihrerseits wenig weiter geöffnete Spalten als die stickstoffarmen Pflanzen 
hatten. Jedenfalls scheint die herabgesetzte Stoffproduktion der Mangel- 
pflanzen’in Wasserkultur nicht durch weniger weit geöffnete Spaltöffnungen 
erklärbar zu sein. 

b) Die Wirkung von K- und N-Mangel auf die Assimilationsintensität 
pro Blattflächeneinheit. Seit NoBBE ist mehrfach darauf hingewiesen 
worden, daß K-mangelnde Pflanzen abends einen geringen Stärkegehalt 
in den Blättern haben. Wir fanden mittels der Jodprobe, daß unsere 
K-mangelnden Pflanzen am Abend nur wenig Stärke in den Blättern 
und meistens um die Mittelrippe herum enthielten, während Blätter 
danebenstehender N-mangelnder und vollernährter Pflanzen stärkegefüllt 
waren. Am Morgen waren die Blätter stärkeleer. Den geringen Stärke- 
gehalt der K-mangelnden Blätter hat man meistens als Zeichen herab- 
gesetzter Assimilationsintensität angesehen. Doch braucht dies nicht 
die Ursache zu sein; denn wir sehen, daß die N-mangelnden Blätter, 
deren Assimilationsintensität ungefähr ebenso niedrig ist wie die der 
K-mangelnden, am Abend stärkeerfüllt sind. 

Ein weiterer indirekter Weg, den Einfluß von Kalium auf die Assimila- 
tion zu erforschen, waren mikrochemische Untersuchungen des Vor- 
kommens von Kalium. WEEvERS konnte kein K in den Chloroplasten 
nachweisen und schloß daraus auf Nichtbeteiligung von Kalium beim 
Assimilationsvorgang. PENSTON hat dagegen Kalium an der Oberfläche 
der Chloroplasten angehäuft gefunden. 
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Der einzige Weg zur Beurteilung der Assimilationsigtensitat bei K- 
und N-Mangel ist indessen der direkte. 

Es gebührt Brices das Verdienst, als erster diesen Weg gegangen zu sein. Er 
fand bei K-Mangel ungefähr normale Assimilation; nach ScHIEcK hatten die ersten 
6 Blätter von Gerste übernormale, die späteren unternormale Assimilation bei 
K-Mangel; GREGORY und RICHARDS fanden sowohl für N- und K-mangelnde Blätter 
unternormale Assimilation. 


Alle diese Untersuchungen wurden jedoch bei einem CO,-Gehalt von 
4—5% ausgeführt und sind somit für eine Analyse der Stoffproduktion 
bei gewöhnlichem CO,-Druck im großen ganzen ohne Bedeutung. Denn 
es dürfte zu gewagt sein, von den Assimilationsintensitäten bei 4H—5% CO, 
auf die bei 0,03% CO, zu schließen. 

Dagegen sind die Untersuchungen von LUNDEGÄRDH, GASSNER und 
GOEZE sowie MÜLLER bei gewöhnlichem CO,-Gehalt der Atmosphäre 
ausgeführt worden: LUNDEGÄRDH fand zwischen vollgedüngtem und 
K- oder N-mangelndem Hafer keinen Unterschied in der Assimilations- 
intensität pro Blattflächeneinheit. GASSNER und GOEZE fanden in ihrer 
ersten Arbeit (1932) für Weizenblätter bei Kalimangel eine Erhöhung 
der Assimilationsgröße. In den weiteren Arbeiten (2, 1933, und 3, 1934). 
wurde bei absolutem Kalimangel eine Verminderung der Assimilations- 
intensität von Getreideblättern festgestellt. Meistens haben GASSNER 
und GoEzE mit dem ersten Blatt von 9—10 Tage alten Keimlingen 
gearbeitet. Nun enthält z. B. jedes Weizenkorn ungefähr 0,11 mg K, und 
der K-Gehalt pro Arealeinheit des ersten Blattes ist darum wahrscheinlich 
gar nicht gering, gewesen. Doch zeigen die Versuche mit 20—25 Tage 
alten Getreideblättern, daß die Assimilationsintensität durch Kalimangel 


Tabelle 4. Die scheinbare Assimilationsintensität der Blätter von Sinapis 
alba, teils in vollständiger (+ KN), teils in stickstoffarmer (-: N) und 
teils in kaliumarmer Lösung (— K) kultiviert. 
Spaltöffnungsweiten vgl. Text. Temperatur 20°. Die Assimilationswerte sind auf 
0,228 mm CO,-Druck reduziert. M = Mittel. Die reelle Assimilationsintensität 
bekommt man durch Zusammenlegen der untenstehenden Werte und der Atmungs- 
werte in Tabelle 1, wo auch N-Gehalt der vollgedüngten und K-mangelnden Blätter 
zu finden ist. 











K 
Nährlösung 1000 Lux 50 gem, Binet mg yo pe es gem 
+ KN 21,1 3,68 12,0; 13,2 ” 
211 418 122: 126 j M= 12,5 
16,0 4,44 12,1 
14.8 3.26 122; 12,0 | M= 12,8 
14.8 4.18 13,5; 14,0 
5,9 3,68 4,4; 4,8; 4,5 
59 3,26 5.3; 5,6 M= 4,9 
5,9 4,44 5,2; 4,9; 4,5 
1,25 3,68 0,61; 0,66; M= 0,6 
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Tabelle 4 (Fortsetzung). 





























































es N CO, assimili 
Nabridoung | 1000 Lax | 50 gem Bint u er ee 
—-N 21,1 3,40 4,3; 5,0 
21.1 3,52 53: 52 | M— 4,9 
14,8 3,40 4,5; 4,6; 43 | y _ 
148 3,52 DL Le 
5,9 3,68 3,7; 3,9; 42 la _ 
5,9 3.57 3.2: 33 j M= 3,7 
1,25 3,68 0,8; 0,6 = 
3,57 0,5: 0,6 } M= 0,6 
mg K pro CO, assimili 
Nährlösung | 1000 Lux | 50 gcm Blatt er o> € + “un 
--K 21,1 1,03 5,4; 6,3; 5,5 
21, 1 1,06 6,2; 5,8 M= 5,7 
21,1 0,78 5,5; 5,2 
16,0 1,89 11,0; 12,6; M= 11,8 
16,0 1,49 9,4; 9,3; 11,1; M= 9,9 
16,0 1,20 9,3; 9,8; 9,7; M= 9,6 
16,0 0,97 5,5; 6,3 Li 
16,0 0,86 4.5; 5,8 } M= 5,5 
14,8 1,31 10,5; 11,0; M= 10,8 
14,8 1,21 9,2; 9,8; 9,3; M= 9,4 
14,8 1,06 5,5; 4,5; 6,1 
14,8 0,78 5,5; 5,3; 4,8 | M= 5,5 
14,8 0,97 6,1; 9,0 
9,3 1,89 8,5; 8,0; M = 8,3 
5,9 1,89 4,1; 4,8; 5,6; 5,1; M — 4,9 
5,9 0,86 21; 2,2; 2,1 | 
5,9 0,62 2,8; 33 M= 2,3 
5,9 0,68 18;19 | 
1,25 0,86 0,6; 0,7 
1,25 0,62 0,3; 0,3 } M= 0,4 
1,25 0,68 0,3; 0,2 


herabgesetzt wird. In ihrer letzten Arbeit haben Gassner und GOEZE (3) 
auch Stickstoff in die Untersuchungen mit einbezogen und bestätigen 
die Angaben von MÜLLER, daß die Assimilationsintensität pro Blatt- 
flächeneinheit bei Stickstoffmangel herabgesetzt wird. 

In ihrer letzten Arbeit haben GassNER und GOEzE (3, S. 283) „an 
Stelle der nur ungenau bestimmbaren Spaltöffnungsweite die Transpira- 
tion während der Assimilationsversuche selbst festgestellt‘. Eine Transpi- 
rationsmessung während der Versuche sollte somit einer Bestimmung 
der Spaltöffnungsweite vorzuziehen sein. Aber das ist nicht richtig. 
Die Assimilationsintensität ist bei geringem CO,-Druck wie in der 
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Atmosphäre von der stomatären Offnungsweite abhängig [BOYSEN JENSEN 
(2) 8.96, STÄLFELT und JOHANSSON]. Die Infiltrationsmethode von BoysEN 
JENSEN gibt fiir heterobare Blatter wie die von Sinapis alba ziemlich 
genaue Werte für die Offnungsweite der Stomata. Es ist möglich, daß 
die Transpiration sich noch genauer ermitteln läßt; aber da die Assimila- 
tion nicht von der Transpiration, sondern von der Öffnungsweite der 
Stomata abhängig ist, darf man nicht Messungen der Transpiration 
solchen. der Stomata vorziehen. Die ersteren geben kein genaues Bild 
der Spaltöffnungsweiten. Nach STÄLFELT können die Spaltweiten in 
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di Beleuchtungsstärken in 7000 Lux 


Abb. 1. Sinapis alba. Die Abhängigkeit der Kohlensä imilation von den Beleuchtungs- 
stärken. Blätter von: xxx vollgedüngten Pflanzen, OOO K-mangelnden Pflanzen und 
AAA N-mangelnden Pflanzen. 





feuchter Luft (und mit solcher wird bei den Assimilationsuntersuchungen 
gearbeitet) um 100% variieren ohne wesentlichen Einfluß auf die Tran- 
spiration. „Es besteht nämlich keine Proportionalität zwischen stoma- 
tärer Transpiration und Spaltweite“ (l. c. S. 81). 

Unsere Versuche sind alle mit Spaltöffnungsmessungen nach Ablauf 
des Versuches kontrolliert, und wenn der für 50% Infiltration notwendige 
Druck 40 cm Hg überstieg (vgl. Methodisches) wurden die Analysen 
nicht benutzt. Die Spaltöffnungsweiten waren nach den in Tabelle 4 
gesammelten Versuchen ungefähr dieselbe: 3,0—4,0. 

c) Abhängigkeit der Assimilation vom K-Gehalt der Blätter. Aus Tabelle 4 
geht hervor, daß die Blätter der vollgedüngten Pflanzen mit einem 
K-Gehalt von über 3 mg K pro 50 qem eine maximale scheinbare Assi- 
milationsintensität von 12,50—12,8 mg haben. Die ausgeführten Ver- 
suche sind nicht viele, weil die Lichtassimilationskurve von Sinapis- 
Blättern schon mehrfach bearbeitet ist (BOYSEN JENSEN, 3; MÜLLER) 
und die gefundenen Werte mit den früheren in guter Übereinstimmung 
sind. Die Assimilationsintensität der K-mangelnden Blätter ist bei Be- 
leuchtungsstärken unterhalb 1000 Lux dieselbe wie die der voligedüngten 
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Blätter. Bei Beleuchtungsstärken aber, bei denen die Assimilation 
maximal ist, ist die Assimilationsintensität der K-mangelnden Blätter 
von dem K-Gehalt der Blätter abhängig. Diese Abhängigkeit geht aus 
Abb. 2 hervor. Man sieht, daß die maximale Assimilationsintensität 
bei einem K-Gehalt, der kleiner als 1,10 mg K pro 50 gem ist, etwa 
halb so groß ist, wie wenn der K-Gehalt 1,9 mg pro 50 gem übersteigt. 
Die Blätter mit einem K-Gehalt von 1,1—1,9 mg pro 50 gem wurden 
Pflanzen entnommen, die dem Aussehen nach die K-Mangelerscheinungen 
weniger scharf zeigten, vermutlich weil sie aus dem Glase und durch 
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Abb. 2. Sinapis alba. Die Abhängigkeit der reellen Kohlensäureassimilation bei Be- 
leuchtungsstärken oberhalb 15000 Lux von dem K-Gehalt pro Blattflächeneinheit. 
xxx 1934, OOO 1933. 





mg Q, assimiliert pro 50 gem 
(einseitig) pro Stunde. 20% 028mm Q-Druck, 


Verunreinigung etwas mehr K zur Verfügung hatten als die Hauptmenge 
der K-Mangelpflanzen. 

d) Abhängigkeit der Assimilation vom N-Gehalt der Blätter. In der Ab- 
handlung von MÜLLER wurde eine Lichtassimilationskurve der Blätter 
von N-mangelnden Sinapis-Pflanzen mit der einer vollgedüngten Pflanze 
verglichen. Wir haben diese Analysen durch einige neue vervollständigt, 
die in Tabelle 5 zu finden sind. Außerdem haben wir den N-Gehalt pro 
50 gem bestimmt und dabei folgendes gefunden: Bei einem N-Gehalt 
von ungefähr 3,5 mg pro 50 gem Blattareal ist die maximale Assimila- 
tionsintensität weniger als halb so groß, wie wenn der N-Gehalt über 
8 mg pro 50 qem beträgt. Bei gestufter N-Gabe wäre es wahrscheinlich 
möglich, eine ähnliche Kurve, wie in Abb. 2 für die Abhängigkeit der 
Assimilation vom N-Gehalt zu finden. 

Man könnte sich fragen, worin die Ursache der verminderten Assimila- 
tionsintensität pro Blattflächeneinheit bei K- und N-Mangelpflanzen liegt. 
Als Ursachen wären die folgenden in Betracht zu ziehen: Anhäufung von 
Stärke, geringere Spaltöffnungsweiten, herabgesetzter Chlorophyllgehalt ; 
endlich könnte der protoplasmatische Faktor der Assimilation beein- 
trächtigt sein. Von abnormer Stärkeanhäufung in den Blättern bei K- 
und N-Mangel ist nach dem vorstehend Gesagten keine Rede. In bezug 
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auf die zwei weiteren Möglichkeiten haben GassnzR und GoEZE (3) 
gefunden, daß die maximale Assimilationsintensität (bei normalem CO,- 
Druck) mit dem Chlorophyligehalt und der Transpiration der Mangel- 
blätter variiert. Es ist indessen unwahrscheinlich, daß ein geringerer 
Chlorophyligehalt der Mangelblätter für die herabgesetzte Assimilation 
verantwortlich ist. Denn dann müßte ja der Chlorophyligehalt, da dieser 
mit der Assimilationsintensität variiert, auch bei vollgedüngten Pflanzen 
begrenzender Faktor sein, was bei normalem CO,-Gehalt der Atmosphäre 
nach den Untersuchungen von 
WirısTÄrTER und Srotz, unwahr- Tabelle 5. Gramm Trockensubstanz 

By, (Stengel + Wurzel) auf 50 gem 
scheinlich ist. Blattareal (einseitig). 

Auch die Transpirationsinten- 30-35 Tage nach Ansatz der Wasser- 
sität variiert nach GASSNER und kulturen 





| 





GoEZE (3) parallel mit der Assi- Voligedängte N-mangelnde 

milation, aber dies bedeutet nicht, PER FER 

daB die Assimilation der Mangel- 1933 1933 1931 

pflanzen durch subnormale Spal- : 0,20 0,23 0,81 

tenweiten begrenzt wird. Wir = oan en 

möchten hier die Versuche von 0.31 0,32 0,67 

GREGORY und RicHARDS heran- 0,39 0,42 

ziehen. Diese sind bei 4% CO, in en men = 

der Luft ausgefiihrt worden, und 0,42 0,26 0,97 

die Spaltweiten haben darum nicht 1984 0,24 0,63 

die CO,-Zufuhr begrenzen kénnen. an 0,25 nn 

Trotzdem wurde eine herabge- 0,42 1934 0,73 

setzte Assimilationsintensität der 0,34 0,19 0,74 

M Ipflanzen gefunden. So in- od = bo 
angelp ge 0,33 

teressant auch die yon Gassnzen M 0,33 0,20 M= 0,79 

und GoEzE gefundene parallele cu 

Variation von Assimilation, Chloro- 0,36 

phyllgehalt und Transpiration ist, 0,38 

so bedeutet sie doch nicht, daB M= 0,28 








die Assimilationsintensität der 
Mangelblätter durch herabgesetzten Chlorophyligehalt oder durch die 
Spaltöffnungsweiten begrenzt wird. 

Es bleibt dann nicht anderes übrig, als die Ursache der herabgesetzten 
Assimilationsintensität der Mangelblätter bei Beleuchtungsstärken größer 
als ungefähr 1000 Lux im ,,protoplasmatischen Faktor‘ zu suchen. 


5. Die Wirkung von K- und N-Mangel auf die Stoffverteilung 
und dadurch auf die Stoffproduktion. 
Die Stoffproduktion wird nicht nur von der Assimilationsleistung pro 
Blatturealeinheit, sondern auch von der Größe des Blattareals im Ver- 
hältnis zu den übrigen Pflanzenteilen bestimmt. Nährstoffmangel übt 


Planta Bd. 23. 33a 
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einen ausgesprochenen Einfluß auf die Stoffverteilung der Pflanzen aus, 
wie die Abb. 3 zeigt. Anscheinend hat man mit drei verschiedenen 
Pflanzentypen zu tun: Die N-mangelnde Pflanze hat sehr kleine Blätter, 
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Abb. 3. Sinapis alba. Von links nach rechts: Vollgedüngte, N-mangelnde und K-mangelnde 
Pflanze, alle 3 unter denselben klimatischen Verhältnissen 32 Tage in Wasserkultur kultiviert. 


die Internodienlängen dagegen sind ungefähr normal. Der Stengel der 
K-mangelnden Pflanze ist nur ungefähr halb so hoch wie der der Normal- 
pflanze; während die Internodienlänge der vollgedüngten Pflanze von 
1—2 cm unten auf 4—6cm oben ansteigt, haben die K-mangelnden 
Pflanzen eine maximale Internodienlänge von 2—3 cm zwischen dem 
3. und 4. Blatt, und die Internodienlänge zwischen den höher inserierten 
Blättern beträgt nur 1—0,5 cm. Der oberste Teil der Pflanze wird 
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dadurch rosettenartig. Außerdem sind die Blätter der K-Mangelpflanzen 
hier und da durch abgestorbene Flecken gescheckt und mit den Rändern 
nach unten etwas eingerollt. 

Das Verhältnis zwischen Blattareal, Trockensubstanz usw. geht aus 
Tabelle 6 hervor. Für Normal- und K-Mangelpflanzen ist das Trocken- 
gewicht der Blätter ungefähr gleich dem der Stengel, für N-Mangel- 
pflanzen beträgt das Blatttrockengewicht nur 37% des Stengeltrocken- 
gewichtes. Das Verhältnis zwischen Gewicht von Wurzeln und ober- 
irdischen Pflanzenteilen in ihrer Abhängigkeit von Nitrat- und K-Zufuhr 


Tabelle 6. Blattareal, Trockensubstanz u. dgl. von Sinapis- Pflanzen 

30 Tage nach Überführung von 8 Tage alten Keimpflanzen in 
vollständige bzw. K- oder N-arme Lösung. 

Durchschnitt aus 8 N-armen, 15 kaliarmen und 10 vollständig ernährten Pflanzen. 

















Maximale 

Blattareal, g Trocken- 2 

Pr = md Trockensubstanz in g FE ee Iolskung einer 

Pflanzen aus 18, fé ~ } bg + je me 

aus- . Blattareal, | ei 20° 0.03% 
genommen} WurzellStengellBlätter| Total | inseitig : 
Vollständiger 153,4 | 0,304 | 0,582 | 0,554 | 1,440 0,29 38,2 

Nährlösung 

K-armer Lösung 65,8 10,145 | 0,244 | 0,253 | 0,642 0,29 7,46 
N-armer Lösung 18,4 | 0,093 | 0,189 | 0,070 | 0,352 0,77 1,76 























ist unter anderem von BURSTRÖM, RIPPEL und Lupwic, sowie von 
TURNER untersucht worden. Aber statt das Verhältnis zwischen Wurzeln 
und oberirdischen Pflanzenteilen zu bestimmen, haben wir vorgezogen, 
das Blattareal im Verhältnis zur übrigen Pflanzenmasse zu untersuchen. 
Denn diese Größe muß. für die Stoffproduktion entscheidend sein. Um 
ein Maß für die wichtige Relation zwischen dem stoffproduzierenden 
Blattareal und den stoffveratmenden Stengel- und Wurzelteilen zu haben, 
hat MÜLLER vorgeschlagen den Quotienten: 
g Trockensubstanz (Wurzel + Stengel) x 50 
Blattareal (qem einseitig) 


d.h. g Trockengewicht (Wurzel + Stengel) auf 50 qcm Blattareal zu ver- 


wenden. 
Aus HoRNBERGERs Angaben haben wir die folgenden für Sinapis 
alba in Freilandkulturen geltenden Zahlen berechnet: 


g Trockensubstanz (Wurzel + Stengel) 





Tage nach Aussaat 


am 24. April auf 50 gem Blattareal 
25 0,06 
39 0,07 
46 0,15 
53 0,21 
60 0,37 


33* 
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Wie man sieht, steigt der Quotient mit dem Alter. Die stoffverat- 
menden Pflanzenteile nehmen an Gewicht mehr zu als die stoffprodu- 
zierende Blattmasse an Areal. 

Wenn aber gleichaltrige Pflanzen einer Species unter denselben Ver- 
hältnissen kultiviert wurden, ist der Quotient ziemlich konstant und 
bringt zum Ausdruck, in welchem Maße der Zuwachs des stoffprodu- 
zierenden Blattareals mit dem der stoffveratmenden Pflanzenteile Schritt 
hält. In Tabelle 5 findet man den Quotienten für Sinapis-Pflanzen, 
die nach Keimung in Sägemehl 30—35 Tage in Wasserkultur heran- 
gezogen worden waren. Trotz Variationen geht deutlich hervor, daß 
bei vollgedüngten und K-Mangelpflanzen das Verhältnis zwischen Blatt- 
areal und Stengel + Wurzel übereinstimmt. Wäre der K-Mangel nicht 
von einer abnormalen Internodienverkürzung begleitet, so könnte man 
das Wachstum hier in Wahrheit ein ,,harmonisches Zwergwachstum‘‘ 


Tabelle 7. Tägliche prozentische Trockensubstanzproduktion von 
Durchschnittspflanzen van Sinapis alba 30 Tage nach Überführung in 
vollständige bzw. K- oder N-arme Lösung. 

Vgl. Tabelle 1, 2, 6 und Abb. 1. Die Beleuchtungsstärken in Kopenhagen, 

s. BoysEN-JENSEN (2), S. 36. 














Stoffproduktion bei 20°, mg Stärke produziert durch eine Pflanze 
Kopenhagener Lichtklima (im Juni) Vollgedüngt Zr Wan 
6—18 Uhr= 12 a 2 
maximale Assimilation geniigenden Be- 
leuchtungsstärke . . . . . . . . . 282 55 12,5 
5—6 Uhr und 18—19 Uhr — 2 Stunden 
ungefähr 12000 Lux. . . . . . . . 41 7,7 1,9 
4— Ste met 20 Uhr = 2 Stunden, 
x nm ee 16,6 4,2 1,3 
mg Stärke produziert pro Tag . . . . 339,6 66,9 15,7 





mg Stärke veratmet 





Stoffverlust durch Atmung bei 20° 























Voligediingt K-arm N-arm 
In Wurzeln, 24 Stunden ...... 9,5 4,5 3,1 
In Stengeln, 24 Stunden ...... 23,3 8,6 7,1 
In Blättern, 8 Stunden ...... 10,5 5,2 1,1 
mg Stärke veratmet in 24 Stunden. . 43,3 18,3 11,3 
Netto-Trock bet duktion in 
24 Stunden bei 20°, m Stärke . . . 296,3 48,6 4,4 
=>. prozentische Trockensubstanz- 
Be eee =) oh Bet corem nd ser le 100 x 0,296 | 100 x 0,0486 | 100 x 0,0044 
1,440 0,642 0,352 
= 20,5% = 7,6% = 1,25% 
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nennen. Dagegen ist der Quotient: g Trockensubstanz (Wurzel + Stengel) 
pro 50 gem Blattareal für N-mangelnde Pflanzen ungefähr doppelt so 
groß, d.h. es wird in diesem Falle ein größerer Teil des Assimilations- 
überschusses für das Stengel- und Wurzelwachstum verwendet. 

Um die Stoffproduktion der normalen Pflanzen mit derjenigen der 
Mangelpflanzen vergleichen zu können, wurde aus Tabelle 6 und 7 in 
allen 3 Fällen die Größe der Trockensubstanzproduktion und des Atmungs- 
verlustes pro 24 Stunden bei einer Pflanze mit einem Trockensubstanz- 
gehalt von 1 g berechnet. Die Zahlen sind 
in Abb. 4 graphisch dargestellt. Es geht aus 
der Abbildung hervor, daß der Atmungs- 
verlust in allen 3 Fällen ungefähr derselbe 
ist, nämlich 30 mg Trockensubstanz. Bei 
der Normalpflanze, die eine Blattfläche von 
106 gem hat, wird täglich 235 mg Trocken- 
substanz produziert; wenn der Atmungsverlust 
abgezogen wird, erhält man die Nettopro- 
duktion 205 mg; die tägliche prozentische 
Trockensubstanzproduktion ist somit in diesem 
Falle 20,5%. Die K-mangelnde Pflanze hat 
ungefähr dieselbe Blattoberfläche wie die 





normale, die Intensität der CO,-Assimilation 
pro Blattoberfläche ist aber nur ungefähr halb 
so groß und die Bruttoproduktion beträgt 
daher nur die Hälfte, nämlich 104 mg; nach 
Abzug des Atmungsverlustes erhält man 76 mg 
und die prozentische Trockensubstanzproduk- 
tion ist somit in diesem Falle 7,6%. Bei der 
N-mangelnden Pflanze ist, ebenso wie bei der 


Abb. 4. 
Die tagliche Trockensubstanz- 
produktion (schraffiert) und 
der tägliche Atmungsverlust 
(weiß) von Sinapis-Pflanzen, 


wenn das Trockengewicht 
der Pflanzen 1g wäre (aus 
Tabellen 6 und 7 berechnet). 
V Vollgedüngt : Blattareal 
106 gem, —K K-mangelnd: 
Blattareal 103 qem, +N N- 
mangelnd: Blattareal 52 qem. 


K-mangelnden, die Intensität der CO,-Assi- 

milation nur etwa halb so groß wie bei der normalen Pflanze, außerdem 
ist aber die Blattoberfläche nur etwa halb so groß; die Bruttoproduktion 
ist daher ungefähr !/, von der der normalen Pflanze. Nach Abzug des 
Atmungsverlustes bleiben nur 13 mg übrig, die prozentische Trocken- 
substanzproduktion sinkt somit hier auf 1,3%. 

Eine andere Frage, die außerhalb des Zieles unserer Untersuchungen 
lag, ist die, warum N-Mangel — aber nicht K-Mangel — eine abnormale 
Verteilung des Assimilationsüberschusses verursacht. Vielleicht hat BUR- 
STRÖM (S. 250) Recht, wenn er schreibt: „Dadurch, daß das Nitration 
den Kationentransport zu den Blättern begünstigt, wird die Entwick- 
lung dieser realtiv befördert, bei Stickstoffmangel aber werden die 
Kationen in der Wurzel zurückgehalten, und die Ausbildung der Blätter 
wird gehemmt.‘ 


Planta Bd. 23. 33b 
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Zusammenfassung. 


1. Die Stoffproduktion von Sinapis alba in Wasserkultur in voll- 
ständiger, N-armer und K-armer Lösung wurde analysiert, indem die 
folgenden für die Stoffproduktion entscheidenden Faktoren untersucht 
wurden: Stoffverlust, Assimilationsintensität und Blattflächenentwick- 
lung im Verhältnis zur Wurzel-, Stengel- und Blütenbildung. 

2. Der Stoffverlust durch Atmung war ungefähr derselbe für normale 
und Mangelpflanzen, und der Unterschied in der Stoffproduktion nicht 
hier zu suchen. Die Pflanzen wurden analysiert, ehe das verfrühte Ver- 
gilben der Mangelblätter die Stoffproduktion beeinflußte. 

3. Die Assimilationsintensität pro Blattflächeneinheit wurde in ihrer 
Abhängigkeit vom N- und K-Gehalt der Blätter untersucht. Bei Beleuch- 
tungsstärken über 15 000 ist die Assimilationsintensität ungefähr halb 
so groß in Blättern mit einem K-Gehalt von 1,10 mg (und weniger) 
oder einem N-Gehalt von 3,5 mg pro 50 gem Blattareal wie in Blättern 
von vollgedüngten Pflanzen (mit einem K-Gehalt von mehr als 3,8 mg 
und einem N-Gehalt von mehr als 7 mg pro 50 gem). Bei kleineren 
Beleuchtungsstärken ist der Unterschied nicht so groß, und der Kom- 
pensationspunkt ist derselbe für vollgedüngte und Mangelblätter. 

4. Die Ursache der herabgesetzten Assimilationsintensität der Mangel- 
blätter ist nicht geringere Öffnungsweite der Stomata, wahrscheinlich 
auch nicht der geringere Chlorophyllgehalt, sondern Beeinträchtigung 
des „protoplasmatischen Faktors“. 

5. Der Quotient Trockensubstanz (Stengel + Wurzel) auf 50 gem 
Blattareal wurde nach 30 Tagen Wasserkultur ermittelt. Dieser Quotient 
ist für vollgedüngte und K-Mangelpflanzen derselbe, für N-Mangel- 
pflanzen aber rund doppelt so groß. Vollgedüngte und K-Mangelpflanzen 
verwenden somit denselben Bruchteil des Assimilationsüberschusses für 
Blattbildung, N-Mangelpflanzen aber nur einen geringeren. 

6. Wenn K- und N-Mangelpflanzen bei gleichmäßig herabgesetzter 
Assimilationsintensität doch großen Unterschied im Wachstum zeigten, 
so beruht dies auf der ungleichen Stoffverteilung. Die Blattflächenver- 
größerung ist kleiner bei N-Mangel- als bei K-Mangelpflanzen. 

7. Eine Mikromethode für K-Bestimmungen, im wesentlichen nach 
KRAMER, TISDALL und GRAM, wird angegeben. 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Universität Göttingen.) 
VERSUCHE ZUR HITZERESISTENZ DER PFLANZEN", 


Von 
ISOLDE SAPPER. 


Mit 7 Textabbildungen (8 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 3. Februar 1935.) 


I. Einleitung. 


Die Untersuchungen von Harper (1930) und Harper, Fırzer und 
Lorenz (1932) über Körpertemperatur und physiologisches Verhalten 
der Pflanzen der algerischen Sahara haben gezeigt, daß für diese extremen 
Wüstenpflanzen eine direkte Hitzegefährdung durchaus im Bereich 
des Möglichen liegt. Einzelheiten über die Widerstandsfähigkeit der 
Arten kann man diesen Beobachtungen jedoch nicht entnehmen, und 
auch sonstige Angaben in der Literatur über die Hitzeresistenz geben 
nur ein unvollkommenes Bild besonders hinsichtlich der ökologischen Seite. 


Die ersten ausgedehnteren Untersuchungen über Hitzewirkung auf die Pflanzen 
stammen schon von Sacus (1864). Er faßt seine Hauptergebnisse bezüglich der 
oberen Lebensgrenze der Pflanzen dahin zusammen, daß unter den von ihm unter- 
suchten Pflanzen (meist Kulturpflanzen der verschiedensten Herkunft) „keine 
eine Temperatur von mehr als 51°C in Luft auch nur 10 Min. lang ohne starke 
Beschädigung oder völlige Tötung erträgt, während sie Temperaturen zwischen 
49 und 51°C binnen 10 und selbst mehr Minuten ertragen‘. Diese Beobachtungen 
von SAcHs wurden von DE VRIEs (1870) bestätigt und in mancher Hinsicht erweitert. 
Seit dieser Zeit sind systematische Resistenzvergleiche an höheren Pflanzen kaum 
mehr gemacht worden. Zwar lassen sich aus einer Reihe von Arbeiten zahlreiche 
Angaben über die Resistenz verschiedener Pflanzenarten zusammenstellen (es seien 
hier nur MoriscH [1908] und LunpEGARDH [1924] erwähnt), sie sind jedoch wegen 
der allzu verschiedenen Versuchsmethodik kaum vergleichbar. Auf jeden Fall 
ergeben sie ein weniger einheitliches Bild, als Sachs nach seinen ersten Versuchen 
vermutet hatte. Zeigte sich einerseits, daß Thermalalgen (z. B. Voux 1923) und 
Sukkulente (z. B. MacDoveat 1922) wesentlich höhere Temperaturen zu ertragen 
vermögen als die von Sacus untersuchten Pflanzen — einige Thermalalgen wachsen 
nachweislich noch bei weit mehr als 50° C, eine Opuntia sp. bei 58,3° C; in Versuchen 
von Husgr (1932) konnten sich Opuntia-Sprosse nach Erhitzung auf 63° C wieder 
vollkommen erholen —, so scheint doch für die überwiegende Mehrzahl der Pflanzen 
die Maximaltemperatur bedeutend tiefer zu liegen als in den Sacusschen Fest- 
stellungen. So fand z. B. LuspecArpH (1924), daß Kartoffelblätter schon nach 
einstündigem Verweilen bei 42,5 °C Anzeichen von Beschädigung aufweisen,sund 
Morisc# (1926) stellte fest — um auch ein Beispiel für Algen zu bringen —, daß 
Hydrurus foetidus schon durch mehrstündigen Aufenthalt bei 20° C getötet wird ?. 

Besser verfolgt als die Höhe der Tötungstemperatur an sich wurde die von 
Sacus gemachte Beobachtung, daß die Tötungstemperatur stark von der Erhitzungs- 
zeit abhängig ist. Hier sind vor allem Arbeiten von LEPESCHKIN (1912), AYRES 


1 Dissertation der Mathematisch-Naturwissenschaftlichen Fakultät Göttingen. 
? Die Hitzeresistenz der Algen unserer Gewässer scheint überhaupt besonders 
gering zu sein (vgl. KLEBs 1896; Ayres 1916; CoLLANDER 1924 u.a.). 
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(1916) und CoLLANDER (1924) zu nennen, in denen festgestellt wurde, daß der 
Hitzetod einen außerordentlich großen Temperaturkoeffizienten besitzt, und daß die 
Kurve, welche die Zeitabhängigkeit der Tötungstemperatur darstellt, ungefähr 
logarithmischen Verlauf hat. 

Recht wenig wissen wir über die Möglichkeit, die Hitzeresistenz durch Ver- 
änderung bestimmter äußerer und innerer Faktoren zu beeinflussen. Zu nennen 
sind hier die meist älteren Beobachtungen über die hohe Resistenz lufttrockener 
Samen und Sporen im Vergleich zu solchen im gequollenen Zustande (vgl. BENECKE- 
Jost 1924, Bd.2, S. 38) und die Versuche von DE VRIES (1871) über Resistenz- 
erhöhung plasmolysierter Gewebe. Letztere lassen an einem Einfluß des Wasser- 
gehaltes auf die Hitzeresistenz denken, was von WEBER (1926) zur Begründung des 
Resistenzantagonismus zwischen Schließ- und Nebenzellen benutzt wird!. Nun 
konnten allerdings WEBERs Resultate von Dörıne (1933) nicht bestätigt werden. 
Dieser fand nur bei Fucus-Eiern einen Zusammenhang zwischen Hitzeresistenz und 
plasmolytischer Entquellung des Protoplasmas, so daß diese Frage kaum als geklärt 
betrachtet werden kann. Ebenso wissen wir noch kaum etwas über die Möglichkeit 
einer Temperaturanpassung bei Pflanzen. Die Angaben älterer Autoren (zitiert bei 
PFEFFER 1904) über Erhöhung der Resistenz von Mikroorganismen durch Gewöhnung 
an höhere Temperaturen sind nach der Kritik von LunDEGÄRDE (1930) einigermaßen 
zweifelhaft geworden; auch bei Thermalalgen ließ sich nach den Untersuchungen 
von Vouk (1923) die Hitzeresistenz nicht durch Kultur bei verschiedener Tempe- 
ratur abändern. 


Es fehlt also noch durchaus an vergleichbaren und ökologisch aus- 
zuwertenden Angaben über die Hitzeresistenz der höheren Pflanzen, be- 
sonders solcher von extremen Standorten. Es war daher das ursprüngliche 
Ziel dieser Arbeit, diese Lücke durch Experimente mit Wüstenpflanzen 
auszufüllen. An Versuchen mit Kakteen, mit denen die Untersuchungen 
begonnen wurden, zeigte es sich jedoch bald, daß die unter Gewächshaus- 
verhältnissen aufgezogenen Pflanzen offensichtlich anders reagieren als 
solche am natürlichen Standort, wie es schon einige Versuche von STAHL 
(1904) hatten vermuten lassen. Daraus ergab sich die Notwendigkeit, 
die vergleichenden Resistenzuntersuchungen auf Pflanzen zu beschränken, 
die unter einigermaßen natürlichen Bedingungen zu kultivieren sind; 
vor allem wurde auch festzustellen angestrebt, welche Faktoren die Hitze- 
resistenz möglicherweise beeinflussen können. 


Am meisten Erfolg war dabei wieder an Pflanzen exponierter Stand- 
orte zu erwarten, die deshalb in erster Linie berücksichtigt wurden; 
daneben wurden aber zur Gewinnung eines möglichst umfassenden Über- 
blicks auch andere ökologische Typen mit überprüft. Da nach den 
Untersuchungen von Harper, FiLzEr und Lorenz (1932) u.a. die 
Arten ein und desselben Standortes physiologisch sehr verschiedenartig 
reagieren können, also ganz verschiedene Kampfmittel benutzen, wurde 
mit einer größeren Anzahl von Arten gleicher oder möglichst ähnlicher 
ökologischer Herkunft gearbeitet. 


1 Auch Rossıns und Perscu (1932) finden bei verschieden stark gequollenen 
Getreidekörnern und jungen Getreidekeimlingen eine deutliche Abhängigkeit der 
Hitzeempfindlichkeit vom Wassergehalt (Bot. Gaz. 98, 85). 
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II. Versuchsmaterial und Methodik. 
A. Versuchsmaterial. 


Zu allen Versuchen, bei denen nicht ausdriicklich etwas anderes bemerkt ist, 
wurden bewurzelte Topfpflanzen verwendet, meist solche, die im Freiland aus- 
gegraben und dann eingetopft worden waren, bisweilen auch im Gewächshaus 
aus Samen gezogene Exemplare. Mit Riicksicht auf die Erhitzungsdauer und die 
beschränkten Raumverhältnisse in den Thermostaten, in die die Pflanzen gebracht 
werden mußten, wurden große Arten vermieden und die Töpfe so klein wie möglich 
gewählt (für die meisten Pflanzen solche von 7 em Durchmesser). Zur Anzucht 
der Pflanzen diente während der Sommermonate ein geräumiges, sehr helles, 
auf dem Flachdach des Göttinger Pflanzenphysiologischen Institutes vollkommen 
freistehendes Gewächshaus, in welchem die Pfianzen extremer Besonnung und 
Trockenheit ausgesetzt werden konnten; zur Kultur empfindlicherer Arten wurde 
eine Abteilung des Hauses schattiert. Eigentliche Schattenpflanzen wurden in 
einem nach NW gelegenen, nur abends etwas Sonne erhaltenden, ziemlich kühlen 
und feuchten Gewächshaus, dem sogenannten Mooshaus, kultiviert. Während der 
kalten Jahreszeit konnten die Pflanzen in dem Dachgewächshaus nicht bleiben, 
weil es nicht heizbar war; sie wurden deshalb im Winter in einem hellen, wenig 
geheizten anderen Gewächshaus (,‚Versuchsgewächshaus‘‘) untergebracht. 


B. Ausführung der Versuche. 


1. Versuche mit Landpflanzen in dampfgesättigter Luft. 

Die Erhitzung von Landpflanzen wurde in allen Versuchen, wo es sich darum 
handelte, die eigentliche Resistenz des Protoplasmas festzustellen, im Thermostaten 
bei vollkommen dampfgesättigter Luft vorgenommen; denn dies ist die einzige Mög- 
lichkeit, unter Ausschaltung der Abkühlung durch Transpiration und Konvektion 
die ganze Pflanze auf eine bestimmte, genau bekannte Körpertemperatur zu bringen. 

Verwendet wurde meist ein Kupferthermostat mit Wassermantel (Innenraum 
30 x 30 x 30cm), in dem durch Aufstellen von Wasserschalen die gewünschte 
Dampfsättigung leicht erzielt werden konnte. Natürlich wurde dafür Sorge getragen, 
daß die Pflanzen nirgends die. Thermostatwände berührten; sie wurden möglichst 
in der Mitte des Raumes um das dort angebrachte Thermometer (1/,,° Einteilung) 
herumgestellt. 

Wenn es sich darum handelte, die Resistenz zahlenmäßig festzustellen, wurde 
ihre ungefähre Höhe zunächst in einigen Vorversuchen ermittelt. Dann wurden 
gleichmäßig vorbehandelte Serien der Pflanzen, stets alle am selben Tag, auf ver- 
schieden hohe, von !/, zu !/,° C abgestufte Temperaturen erhitzt!. Nach dem Ein- 
bringen in den Thermostaten verstrich erst eine gewisse Zeit, bis die Pflanzen die 
im Thermostat herrschende Temperatur erreicht hatten (Vorwärmezeit), erst von 
da ab wurde die eigentliche Versuchszeit gerechnet; sie betrug in allen Versuchen, 
wenn nicht anders angegeben, 30 Min. 

In einigen Versuchen wurden aber auch Erhitzungszeiten bis zu mehreren 
Tagen angewandt. Bei so langen Zeiten ist es natürlich recht störend, wenn die 
Pflanzen während der ganzen Zeit bei vollkommener Dunkelheit in einem engen 
Raum eingeschlossen sind. Deshalb wurde in diesen Fällen fast stets ein für diese 
Zwecke besonders angefertigter, sehr großer, mehreren 100 Töpfen Raum bietender 
Thermostat (Grundfläche 225 x 100 cm, Höhe 45 cm) benutzt, dessen obere Fläche 
aus Glas bestand. Er stand in einem Laboratoriumsraum, in dem das Tageslicht 
nicht sehr stark war; deshalb wurde er während der Nachtstunden durch 


1 Selbstverständlich wurden, um sichere Ergebnisse zu erhalten, stets mehrere 
Pflanzen zugleich erhitzt. 
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6 100-Watt-Lampen, die direkt über dem Glas, in etwa 50 cm Abstand von den 
Blumentépfen, angebracht waren, von auBen her beleuchtet. Da die Temperatur- 
konstanz in diesem Thermostaten keine allzu groBe war (Schwankungen + 1,5°), 
ergeben diese Versuche weniger die absolute Resistenzhöhe der betreffenden Pflanzen 
als die Möglichkeit, das Verhalten der Arten unter sich zu vergleichen. Von zahl- 
reichen Pflanzenarten wurde eine größere Serie in den Heizkasten gebracht und in 
bestimmten Zeitabständen von jeder Art je ein Topf mit mehreren Pflanzen mög- 
lichst schnell herausgenommen (die dabei im Thermostaten entstehende Abkühlung 
war unbedeutend und glich sich rasch wieder aus). 


2. Versuche mit Landpflanzen in trockener Luft. 


Bei einigen Versuchen wurden die Pflanzen in trockener Luft erhitzt. Da sich 
die relative Feuchtigkeit der Luft im Thermostaten durch die Wasserdampfabgabe 
der Pflanzen und der Blumentöpfe leicht auf 90% und mehr erhöhte, wurden die 
Töpfe durch Paraffin und Pergamentpapier abgedichtet; dann konnte durch Auf- 
stellen von Schalen mit Chlorcalcium die Luftfeuchtigkeit gut auf 30—60% ge- 
halten werden. 


3. Versuche mit Wasserpflanzen. 

Untergetauchte Wasserpflanzen wurden entweder in Wassergefäßen, die im 
dunklen Thermostaten aufgestellt waren, erhitzt, oder in einem großen, oben offenen 
Metalltopf, der von unten (unter ständigem Umrühren mit einem elektrisch be- 
triebenen Rührapparat) geheizt wurde. 


C. Bewertung der Hitzeschädigung. 

Nach der Behandlung im Thermostaten wurden die Pflanzen zunächst einige 
Zeit durch Bedecken mit Glasglocken vor allzu starker Transpiration geschützt 
(Temperatur der Pflanze hôher als die der umgebenden Luft, Spaltéffnungen 
meist maximal geöffnet!). Nach völliger Abkühlung kamen sie in ein Gewächshaus, 
wo sie dauernd auf das Eintreten von Schäden beobachtet wurden. In manchen 
Fällen zeigten sich diese sofort, in anderen erst nach einigen Tagen. Sie wurden im 
allgem .inen makroskopisch festgestellt; wo Zweifel bestanden, wurde die Plasmolysier- 
barkeit zu Hilfe genommen. Bei Wasserpflanzen geschah letzteres fast immer. 

Zur genaueren Darstellung des Grades der Schädigung wurde die 
folgende Zahlenskala benutzt: 


Schädigungsgrad 0: Pflanze vollkommen gesund. 

*» 1(= +) Einzelne Blatter und SproBteile haben, 
je nach Art der Versuchspflanze, braune 
oder helle Flecken, die späterhin meist 
verdorren und zu Einkräuselungen der 
Blattspreite führen. 

à 2(= ++): Eine größere Anzahl von Blättern und 
Sproßteilen in derselben Weise wie bei 1 
und in größerer Ausdehnung geschädigt. 

sé 3(= +++): Die meisten ausgebildeten Organe der 
Pflanze stark geschädigt; sie kann aber 
spiter an den Vegetationspunkten und 
aus ruhenden Knospen austreiben. 

i 4(— ++++): Sämtliche ausgebildeten Organe abgestor- 
ben, nur aus Knospen wieder austreibend. 

Pr 5(= +++++): Pflanze völlig abgestorben. 


1 Zwei Serien verschieden stark hitzegeschädigter Pflanzen sind auf Abb. 3a 
und 6 dargestellt. 
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In vielen Versuchen war es nicht erforderlich, den Grad der Schädi- 
gung genau anzugeben, sondern es genügte schon die einfache Feststellung 
des Auftretens einer Schädigung an sich. Eine Schädigung wurde in 
solchen Fällen als nicht erfolgt angesehen, wenn mehr als die Hälfte der 
Pflanzen völlig gesund geblieben war; die Temperatur, bei der dies 
der Fall war, ist nachstehend der Einfachheit halber stets Maximal. 
temperatur genannt. Als Tötungstemperatur wird dagegen diejenige 
Temperatur bezeichnet, bei der mehr als die Hälfte der Pflanzen völlig 
abgestorben war. In den meisten Fällen ließen sich diese Temperaturen 
auf 1/,°C genau angeben. 


III. Die Versuche. 
A. Versuche in dampfgesättigter Luft. 
a) Resistenz verschiedener Pflanzenarten bei verschiedenen Erhitzungszeiten 
und Temperaturen. 

1. Kurzversuche mit halbstündiger Erhitzungsdauer. 

Um festzustellen, ob es überhaupt möglich ist, artspezifische Maximal- 
und Tötungstemperaturen anzugeben, wurden zunächst zahlreiche 
orientierende Versuche mit Vicia faba, Zea Mays und einer Anzahl anderer 
Pflanzen gemacht. Dabei zeigte sich, daß es sich hier wie mit dem 
osmotischen Wert und ähnlichen physiologischen Zahlen verhält: die 
Werte variieren innerhalb gewisser Grenzen mit den Außenbedingungen. 
Unter normalen Standortsverhältnissen treten die Hitzeschäden aber 
doch bei einer ziemlich genau festlegbaren und für die einzelnen Arten 
verschiedenen Temperaturhöhe ein, die man folglich als für die be- 
treffende Art charakteristisch ansehen kann. Nach dieser Feststellung 
wurde zu planmäßigen Versuchen mit zahlreichen Arten übergegangen. 

Die im Anhang beigegebene Tabelle ! enthält dieMaximaltemperaturen? 
zahlreicher Pflanzenarten, die vor dem Versuch unter solchen Bedingungen 
kultiviert worden waren, wie sie den Gegebenheiten des natürlichen Stand- 


ortes möglichst entsprachen. 


Die Schattenpflanzen und einige Arten, die auch an schattigeren Stellen noch 
gut gedeihen, wurden im Mooshaus feucht, kühl und schattig kultiviert; die Pflanzen 
extrem trockener und sonniger Standorte wurden dagegen im Dachgewächshaus in 
praller Sonne, hoher Temperatur (die Temperatur im Haus stieg bisweilen auf 
beinahe 40° C) und trockener Luft (relative Luftfeuchtigkeit bis herab zu 20%) ge- 
zogen. Einige von ihnen wurden dazu noch starker Bodentrockenheit ausgesetzt. 
Für etwas empfindlichere Arten und für solche, die wenigstens als sehr junge Pflanzen 
keine extreme Besonnung ertrugen, wurden zwei Abteilungen des Dachgewächs- 


1 Da auf die Tabelle später noch in anderem Zusammenhang zurückgegriffen 
wird, sind zur Erleichterung des Auffindens der einzelnen Arten die Namen in 
alphabetischer Reihenfolge geordnet. Die in der Tabelle enthaltenen osmotischen 
Werte sollen S. 543 besprochen werden. 

2 Soweit Tétungstemperaturen bestimmt wurden, sind sie für eine Anzahl 
Pflanzen in Abb. 1 angegeben. 
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hauses durch weißen Anstrich ganz bzw. teilweise schattiert. Die Versuche wurden 
fast ausschließlich während der warmen Jahreszeit ausgeführt (Sommer 1933 
und 1934). 

Die untersuchten Pflanzen lassen sich zum Teil recht gut in einige 
nach natürlichem Vorkommen und Widerstandsfähigkeit gegen Hitze 
übereinstimmende Gruppen zusammenfassen. 

1. Die ausgesprochenen Schattenpflanzen, wie Ozalis acetosella und 
Impatiens parviflora zeigten, ebenso wie einige andere Arten, die nicht 
immer, aber häufig auch an stark beschatteten Stellen vorkommen 
(Aegopodium podagraria, Teucrium Scorodonia, Geranium Robertianum), 
sehr niedrige Maximaltemperaturen, die sich zwischen 40,5° C (Ozalis) 
und 42,5°C (Geranium) bewegten. 

2. Noch geringer war die Resistenz der untergetaucht lebenden Wasser- 
pflanzen, die nur 38,50 (Helodea callitrichoides) bis höchstens 41,5° C 
(Vallisneria) ertrugen. 

3. Zu einer weiteren Gruppe lassen sich einige Pflanzen zusammen- 
fassen, die gern etwas beschattete Stellen besiedeln: Geum urbanum, Cheli- 
donium majus, die beiden Farne Asplenium trichomanes und Asplenium 
viride, mit Maxima von 45—46° C. 

4. Ebenso heben sich die Pflanzen sehr trockener und sonniger Standorte 
deutlich heraus; ihre Maximaltemperaturen lagen durchweg bei 48° C 
und darüber (Alyssum montanum, Teucrium montanum und Teuerium 
chamaedrys, Dianthus-Arten, Iris chamaeiris, Verbascum Thapsus), in 
einigen Fällen überschritten sie sogar 50° (Hieracium pilosella, Festuca 
glauca). 

5. Die groBe Masse der mehr mesomorphen Sonnenpflanzen verhielt 
sich in bezug auf die Hitzeresistenz ziemlich uneinheitlich. Am ähn- 
lichsten waren sich die Ackerunkräuter: Agrostemma Githago, Linaria 
minor, Anagallis coerulea, Oxalis stricta ertrugen 44—45°C, unter den 
Getreidearten schloB sich Avena sativa ihnen an. Im Vergleich dazu 
zeigten die Ruderalpflanzen Solanum nigrum und Datura Stramonium eine 
auBerordentlich hohe Resistenz (49,5 bzw. 47°C). Ebenso waren die 
Unterschiede zwischen den Pflanzen sonniger Wiesen und Raine recht 
betrachtlich: Daucus carota, Cerastium arvense, Calendula officinalis, 
Linaria vulgaris ertragen nicht mehr als 44,5—45,5° C, während z. B. 
Geum rivale, Barbaraea vulgaris, Origanum vulgare, Betonica officinalis, 
Coronilla varia u. a. Maxima von 46—47°C hatten und Salvia pratensis 
und Salvia verticillata mit 47,5 bzw. 48°C noch dariiber hinaus gingen. 

6. Sukkulente: Die Resistenz der untersuchten Sedum-Arten (Maximal- 
temperatur 48,5—50°) war recht hoch, obwohl die Pflanzen sich wahr- 
scheinlich zur Zeit der Versuche bereits in einem etwas geschwächten 
Zustande befanden (Spätherbst!). Die nach den von verschiedenen Autoren 
im Freiland beobachteten hohen Temperaturen zu erwartende besonders 
hohe Resistenz wurde aber in meinen Versuchen von den Sukkulenten 
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nicht erreicht. Das zeigten insbesondere zahlreiche mit jungen Gewächs- 
hausexemplaren von Cereus Jamacaru, Cereus stenogonus, Opuntia Ficus- 
indica, Opuntia Rafinesquei sowie mit zwei Sempervivum-Arten (Semper- 
vivum globiferum, Sempervivum Funckii) ausgeführte Versuche. Die 
Maxima dieser Pflanzen lagen meist über 50°, überschritten 54° jedoch 
selten!. Es darf wohl als sicher angenommen werden, daß diese zwar 
an sich hohe, im Vergleich zu gewissen Literaturangaben aber doch 
relativ geringe Resistenz daher rührt, daß die Gewächshauskultur auf 
diese Pflanzen (die Kakteen waren fast alle im Botanischen Garten 
aus Samen aufgezogen worden) in hohem Maße resistenzmindernd ein- 
gewirkt hatte ?. 

Im allgemeinen ergibt sich also eine deutliche Beziehung zwischen dem 
Standort der Pflanzen und ihrer Hitzeresistenz. Pflanzen exponierter 
Standorte sind durchweg recht resistent; Wasser- und Schattenpflanzen 
sind um etwa 10°C weniger widerstandsfähig. Bei einigen Pflanzen 
erscheint die Resistenz im Hinblick auf den Standort allerdings un- 
verhältnismäßig hoch (Solanum nigrum, Salvia-Arten u.a.); es sind 
dies meist Pflanzen, die vorzugsweise wärmere Gegenden besiedeln und 
dort vielleicht an manchen Stellen höheren Temperaturen ausgesetzt 
sein mögen. 


2. Versuche mit längerer Erhitzungsdauer. 
a) Im dunklen Thermostaten. Für eine Anzahl Pflanzen wurde die 


Maximaltemperatur bei 8stündiger Erhitzungsdauer festgestellt. Man 
sieht aus Tabelle 1, daß, 














be À wie nicht anders zu er- 
Maximaltomperatur (°C) bei warten, jetzt schon nie- 

Ba ha drigere Temperaturen 

= ost schädlich wirken, daß 

Vicia faba var. equina . 43,5 39,5 aber die in den halb- 
Dactylis glomerata . . . 4 38 —38,5 stündigen Kurzversu- 
RL en 4. + Te chen zutage getretenen 
Teucrium chamaedrys . 48 45 Resistenzunterschiede 
Teucrin monianum . . 48,5 46 auch bei der längeren 
Sanfrayd ein: | 1) 465465 | 49 —43,5 Erhitzung noch zum 





Ausdruck kommen, 
wenn auch die Differenz zwischen den Temperaturmaxima bei '/, und 
bei 8 Stunden nicht überall gleich groß ist. 

Auch die auftretenden Hitzeschäden äußern sich in genau derselben 
Weise, wie die während kürzerer Zeit durch höhere Temperaturen er- 
zeugten. Es besteht also kein Grund anzunehmen, daß hier andere 


1 Genauere Zahlen können hier nicht angegeben werden, weil die Schwankungs- 
breite in der Resistenz der einzelnen Individuen öfters 3—4° betrug. 
2 Vgl. auch STAHL (1904). 
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Ursachen fiir das Absterben maBgebend sind als bei den Kurzversuchen. 
Wie aus später zu schildernden Versuchen an Vicia faba hervorgeht, 
ist dies bei jeder Erhitzungsdauer von 15 Min. bis zu mehr als 
40 Stunden der Fall. 


ß) Dauerversuche im beleuchteten Thermostaten. Für sehr lange Er- 
hitzungszeiten wurde der oben beschriebene groBe Thermostat mit Glas- 
dach und kiinstlicher Zusatzbeleuchtung angewandt. Ein erster Versuch 
bei einer durchschnittlichen Temperatur von 38,5° C (+ 1,5°) erstreckte 
sich auf 5 Tage, bei etwa 12stiindigen Unterschieden in der Erhitzungs- 
dauer der einzelnen Gruppen; zwei weitere Versuche bei einer Durch- 
schnittstemperatur von 36°C (+ 1,5°) dauerten 10 Tage, wobei jeden 
Tag eine Gruppe herausgenommen wurde. 


Die Ergebnisse dieser Versuche sind für eine Anzahl Pflanzen in Abb. 1 
graphisch dargestellt. Zum Vergleich ist auch das Verhalten der Pflanzen 
bei !/,sstündiger Erhitzungsdauer eingetragen, und zwar die Maximal- wie 
die Tötungstemperatur (soweit letztere festgestellt wurde). 


Die in der Abbildung gewählte Darstellungsweise sei am Beispiel von Teucrium 
Scorodonia erläutert. Bei1/,stündiger Erhitzung erträgt diese Pflanze eine Temperatur 
von 41,5°C ohne Schädigung (schwarze Säule links oben); bei 45—46° blieb sie 
noch am Leben, wenngleich in geschädigtem Zustande; die Tötungstemperatur 
wurde bei det betreffenden Erhitzungsserie nicht erreicht, weshalb die schraffierte 
Säule hier keine scharfe obere Grenze hat. Bei Einwirkung von 38,5° trat nach 
8 Stunden, bei 36° nach einem Tag die erste Schädigung auf (mittlere und rechte 
Kolonne). Die Tötungszeit betrug im letzteren Falle (schraffierte Säule) 9 Tage; 
bei 38,5° wurde sie nicht genau bestimmt, sie liegt jedoch bei mehr als 64 Stunden. 

Wie die Höhen der schwarzen und schraffierten Säulen in der2. Kolonne 
zeigen, gehören beim Erhitzen auf 38,5° wiederum diejenigen Pflanzen 
zu den resistentesten, die sich auch in den halbstündigen Kurzversuchen 
als besonders widerstandsfähig erwiesen hatten, z. B. Solanum nigrum, 
Datura Stramonium, Teucrium chamaedrys, Dianthus carthusianorum, 
Tunica saxifraga; sie sind nach 127stündigem Erhitzen noch am Leben, 
wenn auch bereits geschädigt. Deutlich resistenter als sie sind jedoch 
zwei typisch mesomorphe, vorzugsweise wärmere Gegenden besiedelnde 
Pflanzen, nämlich Betonica officinalis und Origanum vulgare. Die Schatten- 
pflanzen (T'eucrium Scorodonia, Geum urbanum) sind bei 38,5° wieder 
sehr empfindlich und bereits nach 8 Stunden geschädigt. Das Ver- 
halten der Mesophyten ist wenig einheitlich. In groBen Ziigen betrachtet, 
bleiben jedoch die in den Kurzversuchen zutage getretenen Resistenzunter- 
schiede erhalten. 


Nicht ohne Interesse ist ein Vergleich der beobachteten Extrem- 
werte: der geringsten Widerstandsfähigkeit bei 38,5°, die unter anderen 
Geum urbanum mit einer Maximalzeit von nur 8 Stunden besitzt, steht 
die von Betonica officinalis und Origanum vulgare gegenüber, welche 
dieselbe Temperatur 103 Stunden ohne Schädigung aushielten, also mehr 
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als 12mal so lange wie Gewm urbanum. Noch etwas resistenter war die 
in Abb. 1 nicht mit aufgenommene Festuca glauca. 

Anders ist das Bild nach dem Erhitzen auf 36°. Es ist sehr betracht- 
lich zugunsten einiger mesomorpher Pflanzen, wie Betonica, Tanacetum, 
Barbaraea verschoben, die die ganze 10tägige Erhitzungszeit, wenn auch 
im geschädigten Zustande, zu überstehen vermochten. Die Resistenz 
der eigentlichen Sonnenpflanzen, wie Teucrium, Dianthus, Tunica, auch 
die der sonst so resistenten Solanaceen, erscheint daneben wesentlich 
geringer. Dagegen unterscheiden sich die Schattenpflanzen diesmal 
weniger von den anderen Gruppen als bisher; T'eucrium Scorodonia starb 
sogar erst nach 9 Tagen völlig ab, eine Zeit, die von wenig anderen 
Pflanzen erreicht wurde. 

Die Erklärung für dieses Verhalten ist wohl hauptsächlich in den ungünstigen 
Lichtbedingungen des Versuchs zu suchen; die Pflanzen wurden zwar nachts elek- 
trisch beleuchtet, aber die Intensität war nur relativ schwach. Die nachteilige 
Wirkung des Aufenthalts bei schwachem Licht machte sich nicht bemerklich, 
wo die Lebensfunktionen schon durch die hohe Temperatur gehemmt waren, wie 
dies offensichtlich für die Schattenpflanzen zutraf. Je lichtbedürftiger aber die 
Pflanzen waren, und je mehr sie durch die hohe Temperatur zum Wachstum an- 
geregt wurden, desto schneller traten Hungererscheinungen auf. Diese äußerten 
sich in Vergilben und Abwerfen der älteren Blätter und stark etioliertem Wachstum 
der jüngeren SproBteile. Erst infolge des anhaltenden Aushungerns wurde die 
Resistenz wohl so stark vermindert!, daß nun auch wirkliche Hitzeschäden auf- 
treten konnten. Diese Wirkung des Hungers zeigte sich beim Erhitzen auf 38,5° 
vor allem bei einigen sonst sehr resistenten Sonnenpflanzen, bei Erhitzen auf 
36° auch bei vielen gewöhnlichen Mesophyten; nur bei Schattenpflanzen schien 
stets eine primäre Hitzewirkung vorzuliegen. 

Es ist demnach recht wahrscheinlich, daß ein Erhitzen bei aus- 
reichender Assimilationsmöglichkeit im großen und ganzen auch in 
diesem Temperaturbereich die bei kürzer dauernden Versuchen fest- 
gestellten Resistenzunterschiede zwischen den ökologischen Gruppen 
ergeben würde. 

Man wird also die in diesem Abschnitt mitgeteilten Versuch£ergebnisse 
zusammenfassend dahin deuten dürfen, daß — abgesehen von gewissen 
Ausnahmen — deutliche Beziehungen zwischen der Höhe der Hitzeresistenz 
und den Wärmeverhältnissen am natürlichen Standort bestehen. 


b) Versuche zur Beeinflussung der Hitzeresistenz. 

Nachdem die vorstehend mitgeteilten Versuche einen Überblick über 
das Verhalten zahlreicher Arten unter gleichen Erhitzungsbedingungen 
gegeben hatten, wurde nun daran gegangen, den Einfluß einzelner 
Außenfaktoren auf die Hitzeresistenz bei einer beschränkten Anzahl 
von für die Sonderzwecke besonders geeignet erscheinenden Arten zu 
untersuchen. 


1 Vgl. S. 5291. 
Planta Bd. 23. 34a 
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1. Einfluß von Sauerstoffzufuhr und Licht während des Erhitzens. 

Zunächst mußte festgestellt werden, inwieweit die im Thermo- 
staten herrschenden Bedingungen allein schon die Ergebnisse beeinflussen 
konnten. Einmal ist die Annahme, daß das Licht von Einfluß auf die 
Hitzeresistenz des Plasmas sein könnte, nicht ohne weiteres von der 
Hand zu weisen. Ferner könnte man daran denken, daß in dem dunklen 
Thermostaten durch die bei der hohen Temperatur offenbar starke 
Atmung der Pflanzen Sauerstoffmangel eintreten könnte. Dies könnte 
nicht nur die Atmung hemmen und vielleicht zu schädlichen anaeroben 
Spaltungen führen, sondern auch unter Umständen die Eiweißvorräte 
der Pflanzen in lebensgefährlichem Maße angreifen lassen (MoTHEs 1933). 


Es wurden deshalb Pflanzenserien (und zwar von Vicia faba und Pisum sativum) 
in Luft von verschiedenem O,-Gehalt je '/, Stunde lang erhitzt. 

Die O,-Zuleitung erfolgte durch ein in den Thermostaten eingeführtes, zur 
Erwärmung des einströmenden Gases mehrfach im Thermostaten hin und her- 
geleitetes und in seinem letzten Abschnitt mit feinen Ausströmungsöffnungen ver- 
sehenes Messingrohr. Die entsprechenden Parallelversuche bei niedrigem O,-Gehalt 
wurden in möglichst wenig gelüfteten Thermostaten, in der Regel am Schluß einer 
Reihe anderer Versuche, vorgenommen. 

Es ergab sich dabei im sauerstoffreichen und nicht künstlich mit Sauerstoff 
versorgten Thermostaten kein Unterschied im Verhalten der Pflanzen, obwohl in 
den 27 cdm großen Innenraum des Thermostaten manchmal mehr als 10 Liter 
Sauerstoff während eines Versuches eingeleitet wurden. Untersuchungen der Spalt- 
öffnungen zeigten, daß diese unter den im Thermostaten herrschenden Bedingungen 
stets maximal geöffnet waren; es ist demnach anzunehmen, daß der Sauerstoff 
den Pflanzen voll zugänglich war. Allerdings könnte es sein, daß die Sauerstoff- 
spannung in den Geweben selbst und an den Grenzflächen innerhalb des Proto- 
plasmas doch nicht verschieden genug war, um zu Resistenzunterschieden zu führen. 
In dieser für die Zellen direkt verfügbaren Form kann die Pflanze den Sauerstoff 
wohl nur bei lebhafter CO,-Assimilation erhalten. 

Es wurde darum eine Anordnung getroffen, die gestattete, die Hitzeresistenz 
stark assimilierender Blätter mit der verdunkelter bzw. nicht assimilierender 
zu vergleichen. Zugleich konnte damit auch ein Einblick in die Frage gewonnen 
werden, ob das Licht für die Resistenz Bedeutung hat. 

Zu den Versuchen wurden abgeschnittene Blätter verwendet; um sicher zugehen, 
daß die Lichtintensität zur Assimilation ausreichte, meist solche von Schatten- 
pflanzen. Die Erhitzungsvorrichtung wurde in enger Anlehnung an die von VAN DER 
Paauw (1932) konstruierte Assimilationsapparatur geschaffen, zur Beleuchtung 
diente eine wassergekühlte 2000-Watt-Lampe; auf das beleuchtete und das ver- 
dunkelte Gefäß, die beide in ein großes Aquarium mit ständig bewegtem Wasser 
von Versuchstemperatur versenkt waren, wurden möglichst ähnliche Blätter von 
Impatiens parviflora bzw. zusammengehörige Blattfiedern von Aegopodium poda- 
graria und zu einem Versuch Blätter von Hamamelis japonica verteilt. Die Blätter 
wurden 2—2!/, Stunden auf eine deutlich schädlich, aber nicht sofort tödlich 
wirkende Temperatur erhitzt. Nach der Erhitzung wurden die Blätter in feuchte 
Kammern gelegt und noch einige Tage lang ihr Verhalten beobachtet. 

Es ergab sich kein deutlicher Unterschied zwischen Licht- und Dunkelblättern; 
eher waren die Dunkelblätter manchmal etwas weniger geschädigt. Dies könnte 
daher rühren, daß die Lichtblätter trotz des guten Temperaturausgleichs im 
Aquarium sich doch durch Lichtabsorption etwas mehr erwärmten als die ver- 
dunkelten Blätter. 
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Die Versuchsanordnung wurde deshalb in der Weise abgeändert, daß beide 
Gefäße am Licht erhitzt wurden; die Assimilationsmöglichkeit und damit der O,- 
Gewinn einer Blattserie wurden dadurch beschränkt, daß in diesem Gefäß die Kohlen- 
säure durch Natronlauge aufgenommen wurde, so daß zur Assimilation nur noch 
der von der Lauge nicht absorbierte Teil der Atmungskohlensäure zur Verfügung 
stand. In dieser Weise wurden mehrere Erhitzungen mit Blättern von Aegopodium 
podagraria vorgenommen, wiederum alle mit negativem Ergebnis; der Schädigungs- 
grad war bei den Blättern, die zur Assimilation Kohlensäure zur Verfügung hatten, 
derselbe wie bei denen über der Natronlauge. 

Hieraus darf geschlossen werden, daß (wenigstens bei Versuchen 
von nicht allzu langer Dauer) die Sauerstoffkonzentration der Umgebung 
die Widerstandsfähigkeit gegen hohe Temperaturen nicht beeinflußt. Ebenso 
hat bei diesen Versuchen auch keine wesentliche Änderung der Hitze- 
resistenz durch die Belichtung während des Versuches selbst stattgefunden. 


2. Die Bedeutung des Ernährungszustandes für die Hitzeresistenz. 

x) Kohlehydratbilanz. Der Gedanke liegt nahe, daß die der Pflanze zur 
Verfügung stehenden Assimilate Einfluß auf die Hitzeresistenz haben 
könnten; einmal ist eine unmittelbare Wirkung der Quantität der 
Reservestoffe auf die Widerstandsfähigkeit denkbar, oder es könnten 
tiefergreifende Ernährungsunterschiede zu einer Änderung der physi- 
kalisch-chemischen Protoplasmastruktur und dadurch zu einer Änderung 
der Hitzeresistenz führen. 

1. Resistenz nach vorübergehender Verdunklung. Um Pflanzen in ver- 
schiedenem Ernährungszustand vergleichen zu können, wurde zunächst 
so vorgegangen, daß Pflanzen und Pflanzenteile einer vorübergehenden 
Verdunklung unterworfen und dann mit entsprechenden ständig unter 
günstigen Assimilationsbedingungen gestandenen Exemplaren oder Teilen 
verglichen wurden. 

Verdunklung bis zu 3-Tagen brachte in zahlreichen Versuchen an jüngeren 
Topfpflanzen von Vicia faba und Trifolium pratense keinen Resistenzunterschied 
gegeniiber den dauernd am Licht gestandenen Kontrollpflanzen. 

Ebenso ergab sich kein Unterschied, als Blätter von Ha lis japonica, am 
Strauch bis zu 7 Tagen hälftig verdunkelt und die verdunkelten Hälften in ihrer 
Resistenz mit den Lichthalften verglichen wurden. 

Junge Pflanzen von Hordeum distichum (meist mit Primarblatt und einem 
Laubblatt) wurden nach verschieden langer Verdunklungszeit zusammen mit den 
entsprechenden Lichtexemplaren erhitzt. Verdunklung bis zu 3 Tagen blieb ohne 


Einfluß auf die Resistenz, obwohl die Dunkelpflanzen bereits etwas gelblich ge- 
worden waren. Vom 4. Tag ab war eine rasche Resistenzabnahme der Dunkel- 


pflanzen zu bemerken. 

Diese Versuche zeigen, daß die Verdunklung und die damit zweifellos 
verbundene Abnahme der Kohlehydratvorräte zunächst ohne erkennbaren 
Einfluß auf die Hitzeresistenz war; erst richtiges „Aushungern‘“, das zu 
einer Schwächung des ganzen Organismus führte, hatte eine Abnahme 
der Hitzeresistenz zur Folge. 

2. Vergleich etiolierter Pflanzen und Pflanzenteile mit normal grünen. Sehr 
junge etiolierte Keimlinge zeigten sich in gewissen Fällen widerstandsfähiger als 

34* 
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bereits ergrünte und assimilationsfähige desselben Alters sowie als ältere grüne 
Pflanzen. Dies wurde einigemal bei Agrostemma Githago beobachtet und war sehr 
auffallend bei Hordeum distichum, wo bei 5 Tage alten, 3—4 cm hohen Pflänzchen 
der Resistenzunterschied etwa 2° betrug (Maximaltemperatur der Lichtpflanzen 45°, 
der etiolierten Pflanzen 47°C). Da die Lebenskraft der etiolierten Pflanzen sich 
rasch erschöpfte, verschob sich aber mit zunehmendem Alter die Differenz schnell 
zugunsten der grünen Pflanzen !. 

Dagegen können etiolierte Teile erwachsener Pflanzen, die im Zusammen- 
hang mit einer normalgrünen Mutterpflanze stehen, ihre den grünen Teilen gegenüber 
größere Resistenz unter Umständen auch während längerer Zeit bewahren. Dieser 
Fall fand sich in einem Versuch mit Cerastium arvense verwirklicht. 

Bei einer Anzahl im Freien ausgegrabener Pflanzen fanden sich ziemlich gut 
ausgebildete Sprosse mit Blattanlagen, die die oberste Humusschicht nicht durch- 
brochen hatten und deshalb etioliert geblieben waren. Beim Eintopfen der Pflanzen 
wurde darauf geachtet, daß diese Sprosse auch weiterhin verdunkelt blieben. Nach- 
dem die Pflanzen gut angewurzelt waren, wurden sie der Erhitzung unterworfen 
(31. 5. 34). Ergebnis: Wesentlich bessere Widerstandsfähigkeit bei den Dunkel- 
sprossen (erste Schädigung der etiolierten Teile bei 47°, der grünen Sprosse schon 
bei 45,5 und 46°C). 

Obwohl ohne weiteres vorausgesetzt werden darf, daß etiolierte 
Pflanzen und Pflanzenteile schlechter mit Kohlehydraten versorgt sind 
als gleichaltrige grüne und assimilatorisch tätige, konnte also in einigen 
Fällen bei ihnen eine höhere Hitzeresistenz festgestellt werden. 

3. Vergleich von Sonnen- und Schatienexemplaren derselben Art. 
Hordeum distichum, Agrostemma Githago, Solanum nigrum und Teucrium 
chamaedrys wurden einige Wochen lang bei verschiedener Lichtstarke, 
sonst aber möglichst gleichen Bedingungen kultiviert. (Verhältnis der 
Lichtintensitäten an einem mäßig hellen Tag etwa 10 : 1.) 

Um den Wasserfaktor auszuschalten, wurde die Wasserzufuhr möglichst reichlich 
bemessen. Nur an sehr heißen Tagen trockneten die Sonnenpflanzen zuweilen etwas 
mehr aus. Im Habitus der Pflanzen war ein deutlicher Unterschied zu sehen; 
die Schattenpflanzen hatten viel zartere, größere Blätter und längere, zum Teil 
sehr schwache Stengel. 

Für zwei dieser Pflanzen sind die Ergebnisse der Erhitzungsversuche in 
Abb. 2 in Kurvenform dargestellt ; sie zeigt eine deutlich verminderte Resi- 
stenz der Schattenpflanzen, besonders gut bei Solanum nigrum. Auch bei 
Hordeum distichum und Agrostemma Githago war die Maximaltemperatur 
gegenüber den Sonnenpflanzen je um 1° erniedrigt (Maximaltemperatur 
bei Agrostemma 44°C für die Schatten-, 45° für die Sonnenpflanzen ?). 

Da die Schattenpflanzen, wie schon ihr schwächerer Wuchs zeigte, 
sicher schlechter mit Kohlehydraten versorgt waren als die Sonnen- 
pflanzen, liegt hier ein Fall von Resistenzänderung durch länger dauernde 
Einwirkung verschiedener Ernährungsverhältnisse vor. 


Isolde Sapper: 





! Normalgrüne Keimlinge sind im allgemeinen nicht resistenter als ältere 
Pflanzen, wie Versuche an Salvia pratensis, Coronilla varia, Dianthus carthusianorum, 
Hordeum distichum, Agrostemma Githago zeigten. 

2 Teucrium chamaedrys verhielt sich prinzipiell ebenso, aber die Streuweite 
war größer. 





Versuche zur Hitzeresistenz der Pflanzen. 531 


Eine zusammenfassende Betrachtung des Einflusses der Kohle- 
hydraternährung auf die Hitzeresistenz gibt das folgénde Bild: Kleinere 
Schwankungen des Kohlehydratgehaltes der Organe, wie sie durch kürzer 
dauerndes Verdunkeln hervorgerufen werden, bleiben ohne Einfluß auf 
die Resistenz, ja es können sogar offensichtlich schlechter ernährte 
Pflanzen und Pflanzenteile besonders resistent sein (etiolierte Hordeum- 
Keimlinge und Cerastium-Sprosse). Länger dauernde Ernährungsver- 
schiedenheiten führen dagegen zu Resistenzunterschieden, derart, daß die 
schlechter ernährten Pflanzen die weniger widerstandsfähigen sind 
(Schatten- gegenüber den Sonnenpflanzen). Auch starkes Aushungern, 
das die allgemeine Vitalität der Pflanze herabsetzt, verursacht eine 
Resistenzabnahme (längere Zeit 
verdunkelte Pflanzen). - 

Dies alles legt den Gedanken 
nahe, daß weniger die augen- 
blickliche Quantität der Kohle- 
hydrate von Bedeutung für die 
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B) Nährsalze. MotHEs (1932) 1 2. Hitzeresistenz von Sonnen- und Schat- 
hat gefunden, daß durch ver- tenpflanzen von Hordeum distichum und Sola- 
schieden große Salzgaben Struk- "Sansa 0: nd nate: 
tur und physiologische Leistun- 5: Pflanzen abgestorben). 
gen der Pflanzen tiefgreifend 
verändert werden können. Es war deshalb anzunehmen, daß auf dem 
Weg über die verschiedene Dosierung der Nährsalze auch Einfluß auf 
die Hitzeresistenz zu gewinnen sei. 

Diese Erwartung wurde durch Vorversuche mit Solanum nigrum 
bestätigt (13.9. 33). Ihr Ergebnis war folgendes: sehr kleine, in ge- 
waschenem Sand kultivierte Hungerpflanzen waren resistenter als bedeutend 
größere Pflanzen in Gartenerde, diese wiederum resistenter als eine 
dritte Serie, die bei sehr reichlicher Düngung mit Harnstoff-Kali-Phosphor 
(dem Hakaphos des Handels!) in Sand kultiviert worden war und sich 
dabei sehr üppig entwickelt hatte. Die Maximaltemperatur der Mangel- 
serie war > 49°C, der Nährsalzüberschußserie < 47°, der Kontrollserie 
in Gartenerde 47° C. 











1 Hakaphos enthält 28% N, 14% K, 14% Phosphorsäure. 
Planta Bd. 23. 34b 
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Die höhere Resistenz ausgesprochener Hungerpflanzen und die geringe 
Resistenz der bestentwickelten Pflanzen mußte zunächst überraschen. 
Da nach den Ergebnissen von MoTHes (1932) zu vermuten war, daß hier 
die verschiedene Stickstoffzufuhr, die sich in so außerordentlichem Maße 
auf Gestaltung und Lebensleistung der Pflanze auswirken kann, der 
maßgebendste Faktor war, wurden zunächst Kulturen mit verschiedener 
Stickstoffzufuhr angesetzt, und zwar mit Solanum nigrum und Agro- 
stemma Githago. 

1. Der Einfluß des Stickstoffgehaltes auf die Hitzeresistenz. Die Aufzucht der 
Pflanzen geschah in Anlehnung an MoTHEs teilweise in Wasser-, teilweise in Sand- 
kulturen unter Verwendung der Nährlösungen nach ZINzADzE (1926). Folgende 
Pflanzenserien wurden herangezogen: 1. N-Pflanzen auf Nährlösung von gewöhn- 
licher Zusammensetzung; 2. N/20-Pflanzen; in der Nährlösung war der Stickstoff 
auf 1/, des a  henahgnestes : 3. 3 N-Pflanzen, mit der dreifachen 
Stickstoffzufuhr. Die iede waren jeweils durch entsprechend 
erhöhte oder ne de: an sonstigen löslichen Salzen ausgeglichen. 

In bezug auf Form und Struktur zeigte sich Solanum wesentlich plastischer 
als Agrostemma; die Mangelpflanzen waren deutlich xeromorpher und hatten 
derbere Blätter mit kleineren Epidermiszellen und dickeren Zellwänden als die 
Normalpflanzen, diese wiederum waren fester gebaut als die N-Überschußpflanzen. 
Bei Agrostemma hatte die N-Mangelserie viel mehr den Charakter bloßer Hunger- 
pflanzen; sie waren gelblich und schwach, und die strukturellen Unterschiede 
waren gering. Nachdem die Pflanzen eine gewisse Größe erreicht und mehrere Blätter 
ausgebildet hatten, wurden sie in der seither geübten Weise auf ihre Hitzeresistenz 
untersucht (14.—17. 3. 34; Erhitzungsdauer 30 Min.)!. 

Das Verhalten beim Erhitzen war folgendes: Bei Solanum nigrum 
waren die N-Mangelpflanzen in der Resistenz den übrigen um mehr als 2° 
überlegen ; sie waren erst bei 47° leicht geschädigt, während die Normal- 
und die N-Überschußpflanzen schon bei 45° deutliche Schädigungen 
zeigten. Bei Agrostemma ergaben sich geringere Unterschiede; doch 
auch hier war die Mangelserie am resistentesten, die Normalserie war 
empfindlicher, und die Überschußserie zeigte die geringste Widerstands- 
fähigkeit. 

2. Einfluß des Kaligehaltes und Vergleich seiner Wirkung mit der des 
Stickstoffes. Da von den für die Pflanze lebensnotwendigen Elementen 
das Kalium in mancher Hinsicht ähnlich auf ihr Erscheinungsbild wirkte 
wie der Stickstoff (u.a. Morues 1932), schien es von Interesse zu 
sein, auch den Einfluß verschiedener Kaligaben auf die Resistenz zu 
prüfen. 

Wiederum wurden Kulturen von Solanum nigrum und Agrost angesetzt, 
und zwar wurden Serien von Normal- (N-), K-Mangel- (K/20-), K- Überschuß- 
(3K-) und zum Vergleich nochmals N-Mangel (N/20-) und N-Überschuß (3 N-) 
Pflanzen in Gefäßen mit Quarzsand herangezogen. Zum Unterschied von der 

1 Die Resistenzzahlen bei den in diesem Abschnitt mitgeteilten Versuchen 
erscheinen vielfach relativ niedrig. Dies rührt daher, daß die Versuche zum Teil im 
zeitigen Frühjahr mit relativ empfindlichen Gewächshauspflanzen gemacht wurden; 
bei den im Sommer ausgeführten Versuchen durften die Pflanzen auch nicht der 
vollen Sonne ausgesetzt werden, da sonst die Kulturgefäße sich zu stark erhitzten. 
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1. Versuchsreihe wurde der Mangel und Überschuß eines Salzes nicht durch ver- 
änderte Konzentration der übrigen löslichen Bestandteile ausgeglichen, sondern die 





Abb. 3a. Hitzeschädigung von Solanum nigrum-Sämlingen mit verschiedener Stickstoff- 

und Kalidüngung. Reihenfolge von links nach rechts: 3fache und !/, Kaligabe, /:, 3fache 

und normale Stickstoffgabe. Eingepflanzt am 19.4.34, Erhitzung auf 47°C während 

30 Min. am 25. 5. 34. Photographiert am 1. 6. 34. Schädigungsgrad: 3 K: 3 bzw. 3, 
K/20:1 bzw. 2, N/20: 0 — 1 bzw. 1, 3 N: 2—-3 bzw. 3, N:3 — 4. 





Abb. 3b. Wie Abb. 3a, jedoch Erhitzung auf 46°C. Schädigungsgrad: 3 K:1 bzw. 1. 
K/20: 1 bzw. 1, N/20:0 bzw. 0, 3N:1 bzw. 2, N:2 bzw. 2. 


geringen Unterschiede im osmotischen Wert der Nährlösungen wurden in Kauf 
genommen, um nicht durch Erhöhung der Konzentration etwa entgegengesetzt 
wirkender Ionen das Ergebnis unklar zu machen. 
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Solanum nigrum. Das Verhalten der Pflanzen beim Erhitzen zeigt 
Abb. 4. Sowohl K- wie N-Mangelpflanzen zeichneten sich durch deutlich 
höhere Resistenz aus!; 3K- und 3 N-Pflanzen waren empfindlicher, 
unterschieden sich aber wenig voneinander und von den Normalpflanzen. 
Die Abb. 3a und 35 zeigen 2 Pflanzengruppen nach dem Erhitzen auf 
47 bzw. 46°C; die aus den Kurven in Abb. 4 abzulesenden Unterschiede 
in der Beschädigung sind darin deutlich zu sehen. 

Agrostemma Githago. Hier waren wiederum die Resistenzunterschiede 
geringer; es fiel weniger eine Resistenzerhöhung der Mangelserien gegen- 
über der Normalserie, als eine starke 
Resistenzverminderung bei der N- 
Überschuß- und noch mehr bei der 
K-Überschußserie auf. 

3. Einfluß allgemeinen Nährstoff- 
reichtums oder -mangels. Um die Wir- 
kung der allgemeinen Nährstoff- 
quantität beobachten zu können, 
wurden in Anlehnung an die oben 
erwähnten Vorversuche mit Solanum 
nigrum Sandkulturen angesetzt, die 
mit Lösungen verschiedener Konzen- 
tration eines kombinierten Dünge- 
salzes, nämlich Nitrophoska II?, be- 


[4 
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Se D 
chädigungegrad 


* 











“6 gossen wurden. 
Abb. 4. Hitzeresistenz von Solanum nigrum Als Normalkonzentration (Konz. 1) 


bei verschiedenen Stickstoff- und Kali- der Salzlösung wurde 1g pro Liter an- 
Schädigungsgrad. N, 3 N, N/20: normale genommen; davon erhielten die Pflanzen 
bzw. 3fache bzw. '/. Stickstoffgabe; 3K, zuerst je 10ccm pro Woche, später je 
K/20: 3fache bzw. ‘/10 Kaligabe. nach dem Wachstum mehr. Serien in 
folgenden Abstufungen wurden angesetzt: 
8,4,2,1,1/,, "as Yo ‘he 1/,,, und zwar je von Agrostemma Githago, Hordeum distichum 
und Avena sativa. Von allen 3 Arten blieben sämtliche Serien bis zuletzt lebens- 
fähig; die Hungerserien waren zum Teil stark gelblich; die Überschußserien wuchsen 
sehr üppig, waren aber, besonders bei Agrostemma, gegen alle äußeren Einflüsse 
äußerst empfindlich, hauptsächlich gegen starke Erwärmung der Kulturgefäße. 
Merkmale xeromorpherer Struktur waren bei den Hungerserien diesmal kaum fest- 
zustellen; höchstens war die Blattepidermis (am deutlichsten bei Hordeum) um ein 
weniges kleinzelliger und hatte etwas dickere Zellwände. 


Der Erhitzungsversuch hatte folgendes Ergebnis (in Abb.5 für 
Hordeum distichum dargestellt ; Versuch vom 11. 7. 34): Einige Überschuß- 


1 Die scheinbar geringere Resistenz der N-Mangelpflanzen bei 49° rührt nicht 
von einer größeren direkten Schädigung, sondern von der geringeren Regenerations- 
fähigkeit dieser Hungerpflanzen her, die keine treibfähigen Seitenknospen besaßen. 

2Z : Etwa 15% N, 11% lösliche Phosphorsäure, 26,5% K 
Das Salz wurde in stark kalkhaltigem Leitungswasser gelöst; außerdem waren 
Ca und Mg in Form von Sulfaten beim Ansetzen der Kulturen dem Sand unter- 


gemischt worden. 
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serien (besonders die mit 8facher Nährsalzkonzentration) waren empfind- 
licher als die übrigen; ihre Kurven liegen meist sehr viel tiefer als die 
der übrigen Serien. Der Durchschnitt der Nährsalzmangelpflanzen war 
um ein geringes resistenter; allgemeine durchgreifende Unterschiede 
waren sonst kaum vorhanden; die Kurven der einzelnen Serien in Abb. 5 
verlaufen nahe beisammen und überschneiden sich öfters. 

Aus allen diesen Versuchen seheint folgendes klar hervorzugehen: 
Starker Überschuß an einem oder mehreren Nährsalzen führt in der 
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Abb. 5. Hitzeresisténz von Hordeum distichum bei verschieden starker Diingung mit Nitro- 
phoska II. Konz. 1: 1g pro Liter. Abscisse: Temperatur; Ordinate: Schädigungsgrad. 


Regel zu einer Herabsetzung.der Hitzeresistenz. Mangel an Nährsalzen 
hatte in einigen Fällen eine deutliche Erhöhung der Widerstandsfähigkeit 
zur Folge, anscheinend besonders bei den Pflanzen, bei welchen er auch 
zur Ausbildung mehr xeromorpher Strukturen geführt hatte (Solanum 
nigrum) !. 

3. Versuche zur Veränderung der Hitzeresistenz durch Gewöhnung an 
hohe und niedrige Temperaturen. 

Die Feststellung des Einflusses der Kulturtemperatur auf die Hitze- 
resistenz stößt auf die Schwierigkeit, daß durch eine veränderte Tempe- 
ratur die ganze Kohlehydrat- und Wasserbilanz der Pflanze unter Um- 
ständen grundlegend umgestaltet wird, was, wie oben für die Kohlehydrat- 
bilanz gezeigt worden ist, schon allein die Hitzeresistenz beeinflussen kann. 
Insbesondere im Winter wird es schwer gelingen, bei Anwendung hoher 
Temperaturen gut ernährte Pflanzen zu bekommen, weil die Licht- 


1 Auf eine zusammenf de Deutung der Ergebnisse kommen wir unten 
noch zurück. 
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verhältnisse in den Gewächshäusern dann selten für größere Assimilations- 
überschüsse bei höheren Temperaturen ausreichen. 

Für die Anpassungsversuche wurden zunächst untergetaucht lebende 
Wasserpflanzen verwendet, denn diese haben den Vorzug, daß sie im 
allgemeinen relative Schattenpflanzen sind, so daß auch unter Gewächs- 
hausbedingungen ihre Kohlehydratbilanz sich noch einigermaßen günstig 
gestaltet. Untersucht wurden Helodea callitrichoides und Vallisneria 
spiralis (beide waren in kleine Töpfe gepflanzt), und zwar zunächst in 
den Wintermonaten, da dann die Anzucht von Kältepflanzen weniger 
Schwierigkeiten macht. 

Die Kältepflanzen wurden vor den Erhitzungsversuchen mindestens einen 
Monat lang im Gewächshaus in einem wenig geheizten Becken bei 9—15° gehalten, 
die Wärmepflanzen in einem warmen Becken bei 25—30°. Das vegetative Wachs- 
tum war bei den Wärmepflanzen beider Arten gegenüber den Kältepflanzen erheblich 
gefördert, bei Vallisneria waren jedoch Andeutungen von Etiolement nicht zu 
verkennen. 

Das Ergebnis der Erhitzungsversuche war eine deutliche Resistenz- 
erhöhung der Wärmepflanzen von Helodea; bei Vallisneria zeigten solche 
im Gegenteil eher eine leicht verringerte Resistenz. Die Erklärung für 
die verschiedene Reaktion der beiden Pflanzenarten könnte darin liegen, 
daß die Wärmepflanzen von Vallisneria vielleicht durch lange Unter- 
ernährung empfindlicher geworden wären. Die Versuche wurden daher 
im Sommer wiederholt; diesmal wurden die Wärmepflanzen ziemlich 
hell (wiederum bei 25—30°) gehalten, die Kältepflanzen bei 11—13° 
in ständig von Leitungswasser durchströmten Aquarien, die an einer 
sehr schattigen Stelle im NW-Gewächshaus aufgestellt waren. Die Er- 
gebnisse deckten sich gegen Erwarten vollkommen mit den im Winter 
erhaltenen: im Vergleich zu den Kältepflanzen höhere Resistenz der 
Wärmepflanzen von Helodea und geringere Resistenz der Wärmepflanzen 
von Vallisneria (s. Abb. 6; Versuche vom 26.6. bzw. 27.6.34). Es ist 
daher wohl anzunehmen, daß sowohl bei den resistenteren Wärme- 
pflanzen von Helodea wie bei den resistenteren Kältepflanzen von Vallis- 
neria die höhere Widerstandsfähigkeit auf eine günstigere Gestaltung 
der gesamten Lebensbedingungen bei der betreffenden Vorgewöhnungs- 
temperatur zurückzuführen ist. Daneben mag wohl auch noch eine 
geringe Temperaturanpassung vorhanden sein ; sie wird aber auf jeden Fall 
überdeckt von anderen Faktoren, die die Stabilität des Organismus 
in viel höherem Maße beeinflussen. 

So konnten sogar in einigen Fällen Anhaltspunkte für die paradox 
klingende Tatsache gefunden werden, daß Kultur bei niedriger Tempe- 
ratur, ja selbst ausgesprochene Kälteabhärtung, die Hitzeresistenz er- 
höhen kann. Zu solehen Beobachtungen führten hauptsächlich die zahl- 
reichen Versuche mit Landpflanzen, die bei Anzucht von Wärmeexem- 
plaren sich leicht einstellende Unterernährung dadurch zu umgehen, daß 
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als ,,Warmepflanzen“ solche Pflanzen gewählt wurden, die bei gewöhn- 
licher Kalthaustemperatur kultiviert waren, während die entsprechenden 
„Kältepflanzen‘“, um eine genügende Temperaturspanne herzustellen, 
manchmal sogar Frostgraden unterworfen wurden. Als Beispiel sei 
folgender Versuch mit Eranthis hiemalis angeführt. 

Blühende Eranthis-Pflanzen, die eben Blätter zu entwickeln begannen, wurden 
Anfang März, nachdem seit einigen Tagen Tauwetter geherrscht hatte, samt dem 
Wurzelballen ausgegraben und eingetopft. Ein Teil blieb im Versuch ächshaus 
bei 10—15° stehen, die andere Hälfte kam am folgenden Tag in einen Kühlschrank 
und wurde darin im Verlauf von 2 Tagen bis auf — 4° abgekühlt; hierauf wurden 
die Pflanzen sehr langsam aufgetaut und bis zur Erhitzung am nächsten Tag in 
einen kühlen hellen Raum ge- 
stellt. 0! 

Das Ergebnis der Erhit- 
zungsversuche war folgendes : 
Bei sämtlichen im Versuch 
angewandten Temperaturgra- 
den (45—49°) war die Beschä- 
digung der Wärmepflanzen, 
sowohl der vegetativen Teile 
wie der Blüten, stärker als 
die der Kältepflanzen ; das Ma- à 


1 
ximum der letzteren lag zum 38 39 # 4 #2 43 


i 0 hd Abb. 6. Hitzeresistenz von Kälte- und Wärme- 
Teil i mehr als 1° höher | aividnen von Helodeacalliiricholdes und alliqneria 
(bei45—46° gegen < 45°),eben-  spiralis. K Kältepflanzen, bei 11—13°C kultiviert; 

TA -  W Wärmepflanzen, bei 25-30°C kultiviert. Abscisse : 
so die Tôtungstemperatur (bei Temperatur; Ordinate: Schädigungsgrad. 
> 49° gegen 48—49°). 


Auch bei abgeschnittenen Sprossen von Prunus laurocerasus, Hedera helix und 
in einer geschützten Mauerecke überwinterten Pflanzen von Linaria cymbalaria 
war die Resistenz unmittelbar nach einer Frostperiode deutlich höher als nach 
einer längeren Periode warmen und regnerischen Wetters. 


Auffallend war auch die hohe Hitzeresistenz unserer ersten kälte- 
resistenten Frühjahrsblüher, die ja bei voller Blüte scharfen Frost ertragen 
können; sie erreichten mit Maximaltemperaturen von 45—50° meist die 
Werte der Pflanzen sonniger Standorte, obwohl manche von ihnen 
(Leucojum, Galanthus) in unseren Gegenden am natürlichen Standort 
selten längere Zeit der vollen Sonne ausgesetzt sind. Die untersuchten 
später erscheinenden Frühjahrspflanzen (s. Tabelle 2, 2. Spalte) waren 
dagegen — ohne Rücksicht auf ihren Standort — sehr viel weniger 
resistent. Sie kamen mit Maximaltemperaturen von weniger als 42—44° C 
kaum über den Rahmen der Schattenpflanzen hinaus. 

Nach allem kommen wir zu dem Schluß, daß die Gewöhnung an 
höhere Temperatur für die Hitzeresistenz der Pflanzen mindestens keine 
große Rolle spielt. Es ist sogar wahrscheinlich, daß in manche.ı Fällen 
hohe Widerstandsfähigkeit gegen Kälte mit hoher Hitzeresistenz Hand 
in Hand geht und wohl zum Teil durch dieselben Faktoren verursacht wird. 
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Tabelle 2. Hitzeresistenz von Frühjahrspflanzen !. 
Maximaltemperaturen bei halbstiindiger Erhitzung. 

















Pflanzen °c Pflanzen °C 
Hamamelis japonica *, Blüten 50 Corydalis cava, Blüten . . . < 42 
Cornus mas, junge Blüten . 47 Corydalis cava, Blätter . . {42 
Helleborus purpurascens, Ranunculus ficaria, Blüten . 43 

blühende ren 46 Ranunculus ficaria, Blätter. 42 
Leucojum vernum, Blüten . 49 Anemone nemorosa, Blüten . 44 
Leucojum vernum, Blätter . 48 Anemone nemorosa, Blätter . 43 
Galanthus nivalis, Blüten . 49 Primula elatior, Blüten . . 42 
Galanthus nivalis, Blätter . 50 Primula elatior, Blätter . . ( 42 
Eranthis hiemalis, junge 

nn. à 45 


4. Die Bedeutung des Wassergehaltes für die Hitzeresistenz. 

Man kann die Bedeutung des Wassergehaltes fiir die Widerstands- 
fähigkeit gegen hohe Temperaturen dadurch zu ermitteln suchen, daß 
man ein und dieselbe Pflanzen- oder Gewebeart bei verschiedenem 
Wassergehalt auf ihre Resistenz prüft, was mit anderen Mitteln bereits 
von Dörıne (1933) u. a. in Angriff genommen worden ist. 


Als Maßstab für den Wassergehalt des Protoplasmas wurde der osmotische 
Wert bei Grenzplasmolyse herangezogen, gemessen an Zellen der unteren Epidermis 
in der Regel von Blättern mittleren Alters; die dieser Methode leicht anhaftenden 
Fehlerquellen sind bekannt (OPPENHEIMER 1932); sie schienen in meinen Versuchen 
nur in wenigen Fällen von Bedeutung zu sein®. Der Vorzug der plasmolytischen 
Methode gegenüber der kryoskopischen bestand für meine Zwecke darin, daß die 
Werte an den Versuchspflanzen selbst gemessen werden konnten; auf diese Weise 
ergaben sich zugleich Aufschlüsse über etwaige Unterschiede in der Beschaffenheit 
des Versuchsmaterials. Man wird allerdings aus dem Wassergehalt der Blattepidermis 
nicht immer ohne weiteres auf den der übrigen Organe der Pflanze schließen dürfen ; 
nach den Ausführungen von OPPENHEIMER scheinen jedoch die Unterschiede im 
osmotischen Wert zwischen Epidermis und Assimilationsgewebe des Blattes viel- 
fach geringer zu sein als bisher angenommen wurde. Mindestens kann voraus- 
gesetzt werden, daß die Schwankungen des osmotischen Wertes in der Epidermis 
und in den übrigen Geweben weithin parallel verlaufen. Somit konnten die Unter- 
schiede zwischen den Pflanzen wenigstens qualitativ, wenn auch nicht quantitativ 
erfaßt werden. 

Als Plasmolytikum dienten Rohrzuckerlösungen in Abstufungen von 0,05 Mol, 
die aus einer volumnormalen Lösung durch Verdünnen mit destilliertem Wasser 
hergestellt wurden. Grenzplasmolyse wurde bei derjenigen Konzentration notiert, 
in der nach halbstündiger Einwirkung etwa die Hälfte der Zellen irgendwelche 
Grade von Plasmolyse zeigten. Die plasmolytischen Bestimmungen wurden stets 
an den zum Erhitzungsversuch verwendeten Pflanzen selbst, und stets am Versuchs- 
tag kurze Zeit vor der Erhitzung vorgenommen. 


1 Abgeschnittene Sprosse erhitzt. 

2 Maximaltemperatur für die Blätter während des Sommers etwa 47°. 
® Bei einigen sehr zartblättrigen Pflanzen, besonders manchen Gewächshaus- 
pflanzen im Winter, zeigte sich die Erscheinung, daß die dünnen Zellwände der 
traktion einige Zeit folgten, ohne daß es zur Ablösung kam. Hier 
wird also der gemessene Og-Wert etwas zu hoch sein. 
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a) Einfluß von Änderungen im Wassergehalt auf die Hitzeresistenz. 
Da es unter Umständen von Bedeutung sein könnte, ob das Protoplasma 
rasch oder langsam wasserärmer wird, wurde in verschiedener Weise 
bei den Versuchen vorgegangen. 

1. Hitzeresistenz bei verschiedener Bodenfeuchtigkeit kultivierter Pflanzen. 
Eine Reihe von Pflanzen wurden während längerer Zeit — einige davon 
vom Keimlingsstadium ab, andere mindestens einige Wochen lang — 
bei verschiedener Wasserzufuhr kultiviert, während alle übrigen Außen- 
bedingungen möglichst gleichartig gehalten wurden. Eine Serie hatte 
dauernd Wasser im Überschuß zur Verfügung, die andere wurde nur 
eben so weit bewässert, daß kein dauerndes Welken eintrat und das 
Wachstum nicht völlig unterbunden wurde. Es wurde dafür Sorge 
getragen, daß auch die trocken gehaltenen Pflanzen bei Versuchsbeginn 
eben noch turgescent waren, wenn sich ihre Blätter auch vielfach 
schlaffer anfühlten als die der naß gehaltenen. Nach dem Erhitzungs- 
versuch, dem stets mehrere Exemplare beider Serien gleichzeitig unter- 
worfen wurden, wurden auch die Trockenpflanzen ausgiebig begossen. 


Tabelle 3. Resistenz trocken und feucht kultivierter Pflanzen. 

















Maximaltemperatur (°C) | Djasmolyse in Mol Rohrzucker 
Pflanzen 

Trocken Feucht Trocken Feucht 

kultiviert kultiviert kultiviert kultiviert 
Melilotus officinalis . . . 46,5 45 0,55—0,6 | 0,45—0,5 
Taraxacum officinale . . 46 44,5 0,65 0,45 
Armeria vulgaris . . . . 46 44,5 0,8—0,9 0,55—0,65 
Solanum nigrum . . . . 49,5 < 47,5 0,4—0,55 | 0,35—0,4 
Avena sativa... . . . 44,5 ( 43,5 0,65 0,4 —0,45 
Hordeum distichum . .°. | 46—46,5 < 44 0,8 0,45—0,5 
Alyssum montanum . . . > 49,5 48 — — 
Hieracium pilosella . . . > 50,5 48,5 0,65—0,75 | 0,35—0,55 
Festuca glauca ..... > 50,5 < 48,5 — — 
Ceterach officinarum . . . zwischen etwa 47 — — 

100 und 120 








In sämtlichen Fallen war die Hitzeresistenz der trocken kultivierten 
Pflanzen deutlich, teilweise sogar viel höher als die der naß gehaltenen; 
in einigen Fällen betrug der Unterschied 2°C und mehr, so bei Hordeum 
distichum (46—46,5° gegen < 44°), Hieracium pilosella (> 50,5° gegen 
48,5°), Solanum nigrum (49,5° gegen < 47,5°); weitere Werte siehe 
Tabelle 3. Dies war um so auffallender, als in der Regel die naß gehaltenen 
Pflanzen viel üppiger entwickelt waren als die trocken gehaltenen, die 
öfters richtige Kümmerformen darstellten. Auch die osmotischen Werte 
waren entsprechend verschieden, die Differenzen konnten bis zu 0,4 Mol 
betragen. Besonders groß waren — wie vorauszusehen war — die Re- 
sistenzunterschiede bei solchen Arten, die völliges Austrocknen ertragen. 
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Von ihnen konnte allerdings nur eine Art geprüft werden, nämlich 
Ceterach officinarum, wo das Maximum lebenstätiger Pflanzen bei etwa 
48°, nach ganz kurzem Austrocknen zwischen 100 und 120° lag!. Dies 
entspricht im übrigen durchaus den Erfahrungen, die an Moosen und 
Flechten gemacht worden sind (vgl. BENEcKE-Jost Bd. 2, S. 38). 

Die Resistenzunterschiede zwischen trocken und naß kultivierten 
Pflanzen blieben auch dann erhalten, wenn längere Erhitzungszeiten 
gewählt wurden. Dies zeigt Abb. 7, welche die Beziehung zwischen 






8} Alanzen ungeschädigt 
8} Schüdigungsgrad 1 
8} Schüdigungsgrod 4 
3} Pflanzen abgestorben 
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Abb. 7. Verhalten trocken und feucht kultivierter Exemplare von Vicia Faba bei verschie- 

denen Erhitzungszeiten und -temperaturen. Abscisse: Erhitzungszeit; Ordinate: Tempe- 

ratur. Dick gestrichelte Linie: erste Schädigung der feucht aufgezogenen Pflanzen; dick 

ausgezogene Linie: vélliges Absterben der feucht aufgezogenen Pflanzen. Dünn gestrichelte 

Linie: erste Schädigung der trocken aufgezogenen Pflanzen; dünn ausgezogene Linie: 
vôlliges Absterben der trocken aufgezogenen Pflanzen. 


Tötungszeit und Temperatur für zwei Serien junger, aus Samen heran- 
gezogener Pflanzen von Vicia faba darstellt. 


Auf der waagerechten Achse sind die Erhitzungszeiten in Stunden, auf der 
senkrechten die Temperaturgrade abgetragen; das Verhalten der Pflanzen bei 
bestimmten Temperaturen und Zeiten ist durch verschiedene Zeichen angegeben. 
Die Punkte der ersten Schädigung und des endgültigen Absterbens sind durch 
Kurven miteinander verbunden. Da sich die hier zusammengestellten Versuche, 
vor allem wenn es solche mit langen Erhitzungszeiten waren, naturgemäß auf einen 
längeren Zeitraum erstreckten, war es unmöglich, den Wassergehalt der ganzen 
Pflanzenserien ständig auf gleicher Höhe zu halten. Dies mag die verhältnismäßig 
große Streuweite der Beschädigungsgrade erklären, die es etwas gewagt erscheinen 
läßt, die Kurven für die erste Beschädigung und für das endgültige Absterben 
einzutragen. 


Wenn auch der Verlauf der Kurven nicht in allen Teilen sicher- 
gestellt werden konnte, so ist wenigstens ihre ungefähre Lage gut zu sehen. 


' Aus Mangel an Material mußten hier dieselben Exemplare mehrmals der 
Erhitzung unterworfen werden; jedoch geschah dies stets in Abständen von 
mindestens einigen Wochen. 
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Es liegt die Kurve für die erste Schädigung der trocken kultivierten 
Pflanzen (Abb. 7, dünngestrichelte Linie) nicht nur höher als die für 
die erste Schädigung der feucht gehaltenen (untere, dickgestrichelte 
Kurve), sondern sogar noch über deren Tötungskurve (stark ausgezogene 
Kurve); das bedeutet also, daß bei einer Temperatur oder nach einer 
Erhitzungsdauer, in der die bei Wassermangel gezogenen Pflanzen noch 
keinerlei Merkmale der Schädigung zeigen, die mit reichlicher Wasser- 
zufuhr aufgezogenen bereits tödlich geschädigt werden. Um einige 
Zahlenbeispiele zu geben: Bei einem Erhitzungsversuch mit 38,5° waren 
nach 14 Stunden bereits sämtliche feucht gehaltenen Pflanzen abge- 
storben, nach 17 Stunden zeigten die trocken gehaltenen erst die erste 
Beschädigung, und erst nach 19!/, Stunden starben auch sie ab; ein 
anderer Versuch mit 43° führte nach 2 Stunden zur Tötung der naß 
kultivierten Pflanzen, nach 4 Stunden zur ersten Schädigung, und erst 
nach etwas mehr als 6 Stunden zum Absterben der trocken aufgezogenen. 

Ganz ähnliche Ergebnisse wurden bei entsprechenden Versuchen mit 
Zea Mays und Trifolium pratense erhalten. 

In der Kultivierung bei erschwerter Wasserzufuhr ist also ein Mittel 
gefunden, die Hitzeresistenz sehr beträchtlich zu erhöhen. 

2. Vergleich der Resistenz gewelkter und turgescenter Pflanzen. Die in 
den eben geschilderten Versuchen durchgeführte verschiedene Wasser- 
zufuhr könnte nun aber den ganzen Stoffwechsel der Pflanzen tief- 
greifend verändert haben; es steht daher nicht ohne weiteres fest, daß 
die Differenzen im Wassergehalt die alleinige und hauptsächliche Ursache 
der Resistenzunterschiede waren. 

Deshalb befaßte sich eine weitere Versuchsreihe damit, die Wirkung 
des bloßen Wasserdefizits auf die Hitzeresistenz zu ermitteln, indem von 
Pflanzenserien, die vorher unter gleichen Bedingungen gehalten worden 
waren, ein Teil einer möglichst raschen Welkung unterworfen wurde, 
während der andere Teil bei fortwährend reichlicher Wasserzufuhr 
verblieb. 

Dies wirkte sich natürlich auch im Grenzplasmolysewert der Pflanzen aus; 
jedoch betrugen die Unterschiede zwischen den gewelkten und turgescenten Pflanzen 
in der Regel nicht mehr als 0,05—0,1 Mol Rohrzucker. 

Leider besteht keine Möglichkeit, das Wasserdefizit der Gewebe einer gewelkten 
Pflanze zu erfassen, ohne die Pflanze oder mindestens große Teile von ihr zu opfern. 
Die ‚vereinfachte Methode“ der Saugkraftmessung von Ursprung und BLum 
wurde zeitweise anzuwenden versucht. Sie lieferte aber, wie auch Pısek und 
CARTELLIERI feststellten (1932), gerade bei welken Pflanzen keine brauchbaren 
Ergebnisse. Es konnte deshalb lediglich nach dem äußeren Augenschein und nach 
der Zeit, die nach dem Auftreten der ersten Welkungszeichen verstrichen war, 
beurteilt werden, wie groß der eingetretene Wassermangel war. 

In Tabelle 4 ist das Verhalten einer gewelkten und einer turgescenten 
Serie von Hordeum distichum dargestellt. (Erste Welkungserscheinungen 
am vorhergehenden Tag, bei Versuch Pflanzen stark welk.) 
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Aus der Tabelle! ist zu ersehen, daß bei den turgescenten Pflanzen 
etwa die Hälfte der Exemplare bei 45° geschädigt war (Spalte m), bei 
den gewelkten (Spalte w) bei 47°. Der Unterschied ist also nicht un- 
bedeutend. Er ist etwas kleiner als der zwischen den längere Zeit unter 
verschiedener Wasserzufuhr gehaltenen Pflanzen (Spalten f und t), weil 
die turgescenten Pflanzen der m-Serie nicht so übermäßig feucht ge- 
halten waren wie die der f-Serie; die absolute Resistenz war aber in 

diesem Versuch bei den ge- 
Tabelle 4. Resistenz von Hordeum distichum welkten Pflanzen fast höher 




















bei verschiedenem Wassergehalt. als bei den nur trocken kul- 
„Tempe- x 1 t . tivierten. 

Ebenso war bei Solanum 
4 |0 0 + 0 nigrum eine erhebliche Dif- 
0 D dns 0 ferenz festzustellen: Maxi- 
45 | 0 FF 0 mum der gewelkten Pflanzen 
+ 0 ++ 9 > 50°, turgescente schon bei 

46 2 £ FE + 4 48° leicht geschädigt ?. 
eit 0 327% + Nicht alle Pflanzen er- 
++ + | ++4+4+]7 + wiesen sich als gleich plas- 
ag | ++ + + tisch in bezug auf ihre Wider- 
thd ct + standsfähigkeit. Bedeutende 
49 ++ Unterschiede zeigten auBer 
++ den beiden oben genannten 


= + Tage + ~ fac tw nten auch Anthyllis vulneraria und 
itzt. w: Mäßig feucht ge La A : s 
Po nn ee ne ang + mg ERE er 
haltene Serie, im turgescenten Zustand erhitzt. zu rvif lora, letztere allerdings 
t: Sehr trocken gehalten, in turgeszentem Zu- Mur in einer Erhitzungsserie 
stand erhitzt. 0: Pflanzen ungeschädigt. + bis mit sehr stark gewelkten 
++++: Schädigungsgrade 1—4. Pflanzen (hier blieben die 
welken Pflanzen zum Teil 
noch bei 43° ungeschädigt, während die Schädigung der turgescenten 
Serie zum Teil schon bei 41° begann); bei einem späteren Versuch 
ließ sich dieses Ergebnis allerdings nicht wieder erzielen. Geringere 
Resistenzunterschiede, die aber immer zugunsten der welken Pflanzen 
ausfielen, waren bei Coronilla varia, Linaria cymbalaria, Betonica 
officinalis, sehr kleine bei Solanum dulcamara und Origanum vulgare 
zu verzeichnen. Bei einigen von diesen Pflanzen hätte durch stärkeres 
Welken die Differenz aber sicher noch gesteigert werden können. 


1 Jedem Zeichen der Tabelle entsprechen mehrere Pflanzen, für die aber der 
Übersichtlichkeit wegen in jeder Temperaturstufe nur 2 Durchschnittswerte an- 
gegeben sind. 

2 Die Folgen auch eines starken Welkens wurden von den Pflanzen stets sehr 
gut und rasch überwunden. 
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Jedenfalls zeigen diese Versuche, daß der vorübergehende Wasserentzug 
allein schon resist höhend wirkt; manchmal sogar in einem Ausmaß, 
das der Wirkung der Trockenkultur völlig gleich kommt. 


ß) Allgemeine Beziehungen zwischen Hitzeresistenz und Wassergehalt. 
Die große Bedeutung des osmotischen Wertes für die Hitzeresistenz 
einer bestimmten Protoplasmasorte legt den Gedanken nahe, nach 
allgemeinen Zusammenhängen zwischen Wassergehalt und Hitzeresistenz 
zu suchen. Es könnte unter Umständen ganz allgemein der osmotische 
Wert der Zellen für die Höhe der Resistenz der verschiedenen Arten 
maßgebend sein. 


1. Vergleich von osmotischem Wert und Hitzeresistenz bei verschiedenen 
Arten. Das Beispiel der Sukkulenten, die großen Wasserreichtum mit 
hoher Hitzeresistenz verbinden, weist zwar schon darauf hin, daß keine 
durchgehende Beziehung zwischen dem Wassergehalt verschiedener 
Protoplasmasorten und ihrer Hitzeresistenz zu erwarten ist. Aber die 
Sukkulenten fallen mit ihrem ganzen Verhalten so aus dem Rahmen 
der übrigen Pflanzen heraus, daß man bei ihnen sehr wohl an eine Sonder- 
anpassung denken könnte. 


Für die meisten Pflanzen, deren maximale Temperatur in der Anhangs- 
tabelle angegeben ist, wurde auch der osmotische Wert bei Grenzplasmolyse 
in der oben beschriebenen Weise bestimmt. Vergleichen wir Hitze- 
resistenz und osmotische Werte der verschiedenen Pflanzen, so sehen 
wir, daß von einer Parallele zwischen beiden Größen keine Rede sein 
kann. Zwar waren bei einer Reihe von Pflanzen sowohl die osmotischen 
Werte wie auch die Maximaltemperaturen ziemlich hoch, so bei Teuerium 
montanum und Teucrium chamaedrys (Maximaltemperatur 48,5° bzw. 48°, 
Og etwa 1,0 bzw. 0,8 Mol) und den Dianthus-Arten (s. Tabelle im Anhang) ; 
ebenso haben Alyssum montanum und Festuca glauca, bei denen eine 
genaue Og-Bestimmung sehr schwierig war, Werte um 1 Mol Rohr- 
zucker herum; sie ertrugen mehr als 49,5° bzw. > 50,5°. Neben ihnen 
steht aber eine ziemliche Anzahl von außerordentlich resistenten Pflanzen, 
wie Solanum nigrum (Maximaltemperatur 49,5%), Datura Stramonium 
(47°), Verbascum Thapsus (48,5°), Hieracium pilosella (50,5°), deren 
osmotische Werte auffallend gering waren (sie übersteigen selten 0,5 Mol 
Rohrzucker) und sogar von manchen sehr hitzeempfindlichen Schatten- 
und Halbschattenpflanzen erreicht und übertroffen wurden (Ozalis 
acetosella, Aegopodium podagraria, Geranium Robertianum). Wenn wir 
also von einem bestimmten Fall ausgehen, z. B. dem von Salvia pratensis, 
mit Maximaltemperatur 47,50 und Og 0,45—0,5, so finden wir, daß be- 
stimmte Pflanzen mit höherem Og (z. B. Anthyllis vulneraria mit 0,65 
bis 0,7 Mol) eine geringere Resistenz aufweisen (46,5°), und daß auch um- 
gekehrt Pflanzen mit niedrigerem Og beträchtlich resistenter sein können 
(Iris chamaeiris mit Maximaltemperatur 49,5° und Og 0,35). 


Planta Bd. 23. 35 

















544 Isolde Sapper: 


Nicht einmal in Gruppen nahe verwandter Arten besteht eine durchgehende 
Parallele zwischen Hitzeresistenz und osmotischem Wert, mit Ausnahme der Fälle, 
wo innerhalb einer Verwandtschaftsgruppe ganz verschiedene ökologische Typen 
stehen (vgl. die 3 T'eucrium- und die 2 Oxalis-Arten in der Tabelle). In den meisten 
Gruppen sind Resistenz und osmotischer Wert der einzelnen Arten recht ähnlich 
(Linaria-, Salvia-, Dianthus-, Geum-Arten), während von den beiden Solanum- 
Arten Solanum dulcamara unter gleichen Bedingungen stets einen héheren osmo- 
tischen Wert und eine geringere Resistenz zeigt als Solanum nigrum (dies wurde 
durch mehrfache Vergleiche festgestellt; das Maximum von Solanum nigrum lag bei 
47—49,5°, das von Solanum dulcamara bei 45,5—47,5°; die osmotischen Werte 


waren 0,4—0,55 bzw. 0,55—0,6 Mol). 

Es besteht also beim Vergleich verschiedener Arten untereinander keine 

urchgehende Beziehung zwischen osmotischem Wert und Hitzeresistenz. 

2. Vergleich von osmotischem Wert und Hitzeresistenz bei Teilen der- 
selben Pflanze. Sogar ein und dieselbe Pflanze enthält unter Umständen 
Protoplasma von ganz verschiedener Reaktionsweise. Dies zeigten ver- 
gleichende Resistenzuntersuchungen an einzelnen Pflanzenorganen. 

Nur in einzelnen Fällen konnte eine deutliche Parallele der Widerstands- 
fähigkeit und des Wassergehaltes aufgefunden werden. So waren bei 
Topfpflanzen von Primula obconica die derben älteren Blätter resistenter 
als die jüngeren. Die Differenz betrug in einzelnen Fällen bis zu 2° 
(erste Beschädigung der älteren Blätter bei 45°, der jungen bei 43°, 
bei je halbstündiger Erhitzung) ; der osmotische Wert bei Grenzplasmolyse 
erreichte für die älteren Blätter etwas über 0,45 Mol Rohrzucker, für die 
jüngeren 0,35—0,4, war also deutlich geringer. 

Allein von einer Gesetzmäßigkeit kann hier keine Rede sein. Bei 
vielen Pflanzen fiel z. B. die hohe Resistenz der Blüten auf!, die unter 
Umständen die der Blätter um mehrere Grade übertraf, obwohl an den 
Blüten öfters kleinere osmotische Werte gemessen wurden als an den 
Blättern. 

Eingehendere Untersuchungen wurden bei einer Anzahl Gewächs- 
hauspflanzen vorgenommen?. Eine Versuchsreihe mit abgeschnittenen 
Sprossen von Erica doliiformis sei hier angeführt (halbstündige Er- 
hitzung): 

Laubsprosse von 43° ab zum Teil geschädigt, ab 46° tödlich. Og 0,75—0,85 Mol. 

Blütenkronen: ältere bei 47° zuerst geschädigt, jüngere größtenteils bei 48° 
noch normal; Og (Außenseite der Krone älterer Blüten) 0,55 Mol. 

Die Resistenz der Blüten war also trotz ihres geringen osmotischen 
Wertes sehr viel höher als die der Blätter. 

1 Die hohe Resistenz erstreckte sich bei widerstandsfähigen Blüten in der Regel 
auf Kronblätter, Staubblätter und Stempel. Die Kelche unterschieden sich kaum 
von den Laubblättern (auch nicht in dem Fall von Fuchsia gracilis, wo sie kronblatt- 
artig ausgestaltet sind). Auch junge Früchte waren häufig sehr resistent (Solanum- 
Arten). 

ds Die Versuche wurden alle mit winterlichen Gewächshauspflanzen ausgeführt, 
weil während des Sommers der Thermostat für andere Zwecke gebraucht wurde. 
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Ganz ähnliche Ergebnisse, wenn auch keine so stark ausgeprägten 
Resistenzunterschiede, gab eine Versuchsreihe an der ericoiden Thy- 
melaeacee Gnidia carinata. Bei anderen Pflanzen waren zwar die Bliiten 
deutlich resistenter, die osmotischen Werte jedoch fiir alle Teile ziemlich 
ähnlich. Man kann sich allerdings fragen, ob die gewaltigen Resistenz- 
unterschiede zwischen Blättern und Blüten, die bei Erica doliiformis 
und einigen anderen, als intakte Pflanzen untersuchten Gewächshaus- 
arten festgestellt wurden (es seien hier noch genannt Fuchsia gracilis, 
Chrysanthemum frutescens, im Gewächshaus kultivierte Exemplare von 
Bellis perennis) für diese Pflanzen den Normalzustand darstellen. Die 
Annahme ist nicht von der Hand zu weisen, daß durch die Gewächshaus- 
kultur die Resistenz der Blätter stärker herabgesetzt sein könnte als 
die der Blüten. 

Jedenfalls bleibt aber die Tatsache bestehen, daß verschiedene Teile 
ein und derselben Pflanze (Blätter und Blüten) verschiedene Hitze- 
resistenz besitzen können, und daß zwischen der Widerstandsfähigkeit 
und dem osmotischen Wert der einzelnen: Pflanzenteile kein durchgehender 
Zusammenhang besteht. Die Bedeutung des Wassergehaltes für die 
Hitzeresistenz beschränkt sich also auf das Verhalten ein und desselben 
Protoplasmas, wo sie allerdings recht maßgebend sein kann. 


B. Versuche in trockener Luft. 


Unter natürlichen Verhältnissen bestehen mancherlei Möglichkeiten, 
die einer starken Erhitzung der Pflanzen vorbeugen (Abkühlung durch 
Transpiration, Ausstrahlung, Konvektion und Wind). Um einen richtigen 
Einblick in die Hitzeresistenz unter natürlichen Verhältnissen zu gewinnen, 
ist es daher erforderlich, die Versuche nicht nur im dampfgesättigten 
Raum auszuführen, sondern außerdem wenigstens auch noch in einer 
Atmosphäre, die starke Transpiration zuläßt. 

Die Pflanzen wurden dazu teils in turgescentem, teils in gewelktem, also nicht 
oder schwach transpirierendem Zustand eine halbe Stunde lang im Thermostaten 
in trockener Luft erhitzt!. Nach dem Erhitzen waren auch gut im Wasser ver- 
sorgte Pflanzen vielfach deutlich welk, sie wurden jedoch, werin man sie unter Glas- 
glocken stellte, rasch wieder turgescent. Der Hitzeschaden machte sich dagegen 
erst nach einiger Zeit bemerkbar und begann mit einer Verfärbung der Blätter bei 
voller Turgescenz; er war deshalb leicht von bloßen Welkungserscheinungen zu 
unterscheiden. 

Die gemessenen Transpirationswerte (festgestellt durch Wägung gut abgedichteter 
Töpfe vor und nach dem Erhitzen; Frischgewicht der abgeschnittenen Pflanzen als 
Bezugsgröße) waren — obwohl Untersuchung mit dem Opakilluminator zeigte, 
daß die Spaltöffnungen nach kurzem Aufenthalt im Thermostaten nahezu ganz 
geschlossen wurden — fast durchweg recht hoch. Berechnet man die durch die 
Erhitzung eintretende Gewichtsabnahme auf Gramm Frischgewicht und Minute 
(als Gesamtzeit Vorwärmezeit und 30 Min. Versuchsdauer zusammengerechnet), 
so erhält man Zahlen, die den unter extremen Verhältnissen am Standort ermittelten 


1 Über die Trocknung durch CaCl, usw. siehe den methodischen Teil. 


35* 
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Maximalwerten oft wenig nachstehen (s. Tabelle 5, Spalte ,,turgescente Pflanzen‘) !. 
Bei einigen Arten sind also sicher annähernd die Höchstwerte der Transpiration 
erfaßt. 

Die Hitzeresistenz in trockener Luft war gegenüber der in dampfgesättigter 
Luft beträchtlich erhöht ; die Unterschiede bewegten sich zwischen 2 und 5° 
(Tabelle 5). 


Tabelle 5. Hitzeresistenz verschieden stark transpirierender Pflanzen. 




















Maximal- Maximaltemperatur Tra A 
temperatur (°C) > se Erhitacn à ngig/Min. 
Pflanzen (°C) in dampf. oa re 
welke a welke 
Luft gene Pflanzen | Sent | Pflanzen 
Teucrium Scorodonia: 
Sotto ue 41,5 47 46 11—20 — 
. . . | bis 45 
Into park parriflora es. 41,5 46 <« 44 14—15 6 
Feucht "kultiviert ...14 ¢€ 47,5 52 — 37—42 — 
Trocken kultiviert . . 49,5 — — — — 
Hordeum distichum : 
Feucht kultiviert . . .| < 44 49 < 49 21—34 12 
Trocken kultiviert . .| 46—46,5 < 49 — 12—32 — 
(etwa 48) 
Anthyllis vulneraria . . . 46,5 51—52 < 48 6—10 4 
Coronilla varia . . . . . 47 51—53 50 37—38 — 
Dianthus carthusianorum . 48 51—52 < 50 8—12 ~- 
Teucrium chamaedrys . . 48 50 < 51 10—16 2 








Allerdings sind manchmal kaum auf 1° genaue Werte anzugeben; die Streuweite 
beträgt bei solchen Versuchen oft mehrere Grad Celsius, schon deshalb, weil es 
schwer ist, bei zwei aufeinander folgenden Erhitzungen genau dieselben Bedingungen 
in bezug auf Vorwärmezeit und Feuchtigkeit einzuhalten. 

Ein direkter Zusammenhang zwischen der Größe der Wasserabgabe 
und dem Resistenzunterschied bei trockener und feuchter Hitze war 
aber nicht festzustellen ; so war bei den verhältnismäßig schwach transpi- 
rierenden Arten Anthyllis und Dianthus dieser Resistenzunterschied 
nicht wesentlich geringer als bei dem stärkst transpirierenden Solanum 
nigrum. Allerdings waren die Transpirationsintensitäten auch für eine 
und dieselbe Art sehr wechselnd. 

Besser kommt die Wirkung der Transpiration zum Ausdruck, wenn 
man dieselbe Pflanzenart bei verschiedenem Wasservorrat untersucht. 
Im Gegensatz zu den früher besprochenen Versuchen im dampfgesättigten 
Thermostaten zeigten in der trockenen Luft die welken Pflanzen in 
allen Fällen, ihrer wesentlich schwächeren Transpiration entsprechend, 
eine gegenüber den turgescenten Pflanzen stark herabgesetzte Resistenz, 
welche die in dampfgesättigter Luft oft nur wenig übertraf. 


1 Als Maximalwerte geben z.B. Bosıan (1933) 29,4mg, Pısek und CARTELLIERI 
43,4 mg pro Gramm Frischgewicht und Minute an. 
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Auch turgescente Pflanzen, deren Bodenwasservorräte gering waren, 
blieben hinter reichlich bewässerten etwas zurück, wie der Versuch mit 
trocken kultivierten Pflanzen von Hordeum distichum zeigt (Tabelle 6), 
und wie auch gelegentlich anderer m 
Versuche öfters beobachtet werden abelle 6. Verhalten von Hordeum 

. .  distichum-Pflanzen von verschiede- 
konnte. Dazu muß ja noch in nem Wassergehalt beim Erhitzen 
Betracht gezogen werden, daß die in trockener Luft. 
reine Plasmaresistenz bei wasser- 

















T s 

ärmeren Pflanzen an sich höher _ tur (0) t t w 

ist als bei reichlich bewässerten ; 

die Wirkung der Transpiration 49 - 7 5 + 

ist also noch größer, als es nach 0 0 ++ 

den zahlenmäßigen Unterschieden 50 + + +++ 

erscheint. 51 >. + tr? 

IV. Besprechung der Ergebnisse. a + + 444 
Die in den vorstehenden Ver- re PF 


suchen für zahlreiche Pflanzen f:Feuchtaufgezogene Pflanzen. t: Trocken 
ermittelten Maximaltemperaturen  aufgezogene Pflanzen. w: Feucht aufge- 


0 . nt _  zogene Pflanzen, vor Versuch gewelkt. 
7.2 C bei halbstündiger Er 0: Pfl miguechidiat. +- sil: 
itzung) bleiben hinter den von  Verschiedene Grade der Beschädigung. 
SACHS (1864) für eine Anzahl 


typisch mesophytischer Gewächse festgestellten (49—51° C) im all- 
gemeinen zurück, was durchaus im Einklang mit den vereinzelten von 
neueren Untersuchern gegebenen Befunden (u. a. LunpEGARDH 1924) 
steht. Die Ursache für diesen Unterschied dürfte darin zu suchen sein, 
daß in Sachs’ Erhitzungsapparat die Pflanzen vielfach nicht oder erst 
spät die mit dem Thermometer in der Luft gemessenen hohen Tempe- 
raturen erreicht hatten (Abkühlung durch Transpiration ; die Sacusschen 
Pflanzen waren zuweilen nach dem Versuch welk!). 

Unsere Versuche mit verschiedenen ökologischen Typen lassen deutliche 
Beziehungen zwischen Standort und Hitzeresistenz erkennen, die Re- 
sistenzunterschiede zwischen extremen Schatten- und Sonnenarten be- 
trugen in halbstündigen Versuchen bis zu 10°C. Daraus darf man jedoch 
nicht ohne weiteres schließen, daß die Hitzeresistenz für die Besiedlung 
bestimmter Standorte durch bestimmte Pflanzen stets eine maßgebende 
Rolle spielt. Dagegen spricht nämlich, daß die Resistenz der unter- 
suchten Pflanzen trockener und sonniger Standorte ziemlich gleiche 
Höhe hatte (48—50° C bei halbstündigem Erhitzen), obwohl die einzelnen 
untersuchten Pflanzen sich bei ihrem ganz verschiedenen morphologischen 
Gepräge sicher am Standort in recht verschiedenem Maße durch Be- 
strahlung erwärmen!. Unter den extremen Temperaturverhältnissen 
ausgesetzten Pflanzen gibt es also wahrscheinlich Arten, die nur infolge 


1 Vgl. SCHANDERL (1930) und SCHANDERL und KAEMPFERT (1933). 











548 Isolde Sapper: 


ihrer Hitzeresistenz auszudauern vermégen (Extremfall : Sukkulente), 
neben anderen, die sich mindestens für längere Zeit gegen Überhitzung 
zu schützen wissen. Höchstwahrscheinlich haben wir hier einen Parallelfall 
zu den u. a. von VASSILJEV (1931) und Harper, FiLzER und Lorenz (1932) 
an Wüstenpflanzen gemachten Beobachtungen vor uns: Die einzelnen 
Arten desselben Standorts benutzen ganz verschiedene Kampfmittel, 
um die Perioden extremer Verhältnisse zu überdauern. 


Daß nicht jede Pflanze von ihrer Hitzeresistenz tatsächlich ,,Gebrauch macht“, 
darauf läßt auch die beträchtliche Widerstandsfähigkeit einiger Pflanzen schließen, 
die im allgemeinen an weniger exponierten Stellen wachsen. Solanum nigrum, 
das eine Maximaltemperatur von 49,5° C erreichte, sowie Betonica officinalis und 
die Salvia-Arten (Maximaltemperatur 47—48° C) sind Beispiele solcher Pflanzen. 
Ihre Herkunft aus mehr südlichen Gebieten läßt es möglich erscheinen, daß die 
hohe Hitzeresistenz unter Umständen nur Ausdruck eines allgemeinen Angepaßtseins 
an ein Leben bei höherer Temperatur ist. Dafür würde auch das Verhalten solcher 
Pflanzen bei Dauererhitzung in schwachem Licht sprechen; hier waren sie — wahr- 
scheinlich infolge der Fähigkeit, auch unter diesen Bedingungen ein erträgliches 
Verhältnis von Assimilation zu Atmung aufrechtzuerhalten und sich so längere 
Zeit vor dem Aushungern zu schützen — sogar teilweise resistenter als die eigent- 
lichen Sonnenpflanzen. Die zum Teil sehr hohe Hitzeresistenz der bei niedriger 
Temperatur gedeihenden zeitigen Frühjahrspflanzen (Cornus, Ha lis, Galanthus, 
Leucojum erreichten Maximaltemperaturen. von 47—50° C) zeigt jedoch, daß min- 
destens nicht allgemein die Lage der Optima für Assimilation und Atmung in Be- 
ziehung zur Hitzeresistenz steht. 

Unter den Faktoren, die zu einer Änderung der Hitzeresistenz führten, 
hob sich am klarsten die Wirkung des Wassergehaltes heraus. Versuchen 
wir, die sämtlichen Ergebnisse über Änderung der Resistenz im dampf- 
gesättigten Raum unter dem Gesichtspunkte des Einflusses des Wasser- 
gehaltes der Zelle auf die Hitzeresistenz zusammenfassend zu betrachten, 
so sehen wir, daß bei Prüfung einer und derselben Zellart bei verschiedener 
Wasserzufuhr die Hitzeresistenz stets mit abnehmendem Wassergehalt 
zunimmt. Dieses Ergebnis bestätigt also die von Harper (1930) aus- 
gesprochene Vermutung, daß Pflanzen mit einem gewissen Wasser- 
defizit resistenter gegen Hitze sein könnten als solche mit voller Wasser- 
sättigung, scheint aber in einem gewissen Widerspruch zu den Befunden 
Dörısss (1933) .zu stehen, der bei keinem Objekt mit Ausnahme von 
Fucus-Eiern eine Resistenzerhöhung nach plasmolytischer Entquellung 
konstatieren konnte. Es ist jedoch nicht ausgeschlossen, daß manchmal 
die mechanische Beanspruchung des Plasmas bei der Plasmolyse die 
Resistenz herabsetzt, so daß die Wirkung der Entquellung bei Dörınes 
Versuchsanordnung nicht zur Geltung kam. 

Unter dem Gesichtspunkt des Plasmaquellungszustandes lassen sich 
auch die Wirkungen der Ernährung auf die Hitzeresistenz zum großen Teil 
verstehen, so wenig einheitlich die Ergebnisse dieser Versuche auf den 
ersten Blick auch sind. Was die Kohlehydraternährung anbetrifft, so 
konnte ja festgestellt werden, daß weniger das Vorhandensein einer 
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bestimmten Menge von Assimilaten, als die durch langer dauernde Er- 
nährungsverschiedenheiten (Sonnen- und Schattenpflanzen) oder starkes 
Aushungern (verdunkelte Pflanzen, Gewächshauskakteen, Sonnenpflanzen 
bei Dauererhitzung in schwachem Licht) bedingte Änderung im physi- 
kalisch-chemischen Zustand des Protoplasmas für die Resistenzunter- 
schiede maßgebend ist. Die Annahme liegt nahe, daß unter diesen 
Zustandsänderungen auch die Protoplasmaquellung eine Rolle spielen 
könnte, deren Bedeutung sich in allen darauf gerichteten Versuchen 
klar und eindeutig ergeben hatte. In der Tat ist dies der Fall; so waren 
bei den weniger resistenten Schattenpflanzen von Solanum nigrum und 
Agrostemma Githago die osmotischen Werte immer um 0,05—0,1 Mol 
niedriger als bei den ebenso gut bewässerten, aber resistenteren Sonnen- 
pflanzen. 

Auch die höhere Resistenz mancher etiolierter Pflanzen und Pflanzenteile 
(Hordeum-Keimlinge, Cerastium-Sprosse) läßt sich vielleicht daraus erklären, daß 
hier der Wassergehalt etwas geringer gewesen sein kann. LAMBRECHT (1929) konnte 
nämlich bei etiolierten Pflanzen zuweilen eine Erhöhung des osmotischen Wertes 
feststellen; unsere eigenen Objekte, besonders Hordeum, waren für eine einiger- 
maßen zuverlässige Og-Bestimmung leider wenig geeignet. 

Ebenso lassen sich zwischen der Wirkung der Nährsalze auf die 
Hitzeresistenz und ihrem Einfluß auf die Protoplasmaquellung deutliche 
Zusammenhänge auffinden. Bei sehr reichlichen Gaben verschiedener 
Salze war die Maximaltemperatur stets merklich erniedrigt, wenn auch 
nicht bei allen untersuchten Arten in demselben Maße. Unter den 
Nährsalzmangelpflanzen zeigten Solanum nigrum eine deutliche, Agro- 
stemma und die Getreidearten nur eine geringe oder keine Resistenz- 
erhöhung. Besonders bei Solanum trug der ganze Habitus der Nährsalz- 
mangelpflanzen ein xeromorpheres Gepräge; bei solchen Hungerpflanzen 
konnte aber MoTHes (1932) feststellen, daß sie sich nicht nur der Struktur 
nach, sondern auch in einigen physiologischen Eigenschaften (osmotischer 
Wert, Transpiration) mehr wie Xerophyten verhielten. Auch bei unseren 
Versuchen wurden häufig die osmotischen Werte ermittelt; ihre Höhe 
ging tatsächlich deutlich parallel mit der Widerstandsfähigkeit gegen 
Hitze. 

So wurden in dem $. 532 mitgeteilten Solanum -Versuch (1) die folgenden 
osmotischen Werte gefunden: Normal- und Stickstoffüberschußpflanzen zwischen 
0,45 und 0,55 Mol Rohrzucker, Stickstoffmangelpflanzen bis zu 0,65 Mol!. Beim 
2. Solanum-Versuch S. 534 waren die Durchschnittswerte: N- Überschußpflanzen 
0,5, Normal- und K-Überschußpflanzen 0,5—0,55, K-Mangelpflanzen 0,55, N-Mangel- 
pflanzen 0,6—0,65 Mol Rohrzucker!. Bei den resistenteren Stickstoff- und Kali- 
mangelpflanzen lag also der osmotische Wert im Durchschnitt deutlich höher. 


1 Diese Werte erscheinen für ziemlich feucht aufgezogene Gewächshauspflanzen 
recht hoch. Die manchmal äußerst zarten Gewebe, besonders der 3-N-Pflanzen, 
machten es nämlich nötig, dicke Schnitte zu plasmolysieren. Solche ergeben 
(s. LAMBRECHT 1929) gern auch bei längerer Plasmolysedauer höhere Werte. Vgl. 
außerdem die Bemerkungen über die Ausführung der Og-Bestimmungen, S. 538. 
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Bei Agrostemma betrugen die Differenzen nicht über 0,05 Mol, was mit den wenig 
ausgeprägten Resistenzunterschieden im Einklang steht; besonders bei dem Nitro- 
phoskaversuch (S. 534) waren die osmotischen Werte iiber alle Serien hinweg ziem- 

Die Versuche über den Einfluß der Nährsalzzufuhr auf die Hitze- 
resistenz ergeben also ein ziemlich einheitliches Bild, sobald wir den durch 
verschiedene Nährsalzgaben sich ändernden Wassergehalt mit in Be- 
tracht ziehen. Es ist zwar sehr wahrscheinlich, daß der Wassergehalt 
nicht allein für die Höhe der Widerstandsfähigkeit verantwortlich zu 
machen ist — so wird sich z. B. die starke Resistenzabnahme der meisten 
Nährsalzüberschußpflanzen (vgl. Abb. 5) kaum in allen Fällen nur auf 
ihren etwas größeren Wasserreichtum zurückführen lassen —, aber es 
ergibt sich doch eine ganz auffallende Parallele zwischen Wassergehalt 
und Hitzeempfindlichkeit, während irgendwelche spezifischen Ionen- 
wirkungen bei diesen Versuchen nicht aufgefunden werden konnten. 


Auch zur Erklärung des Verhaltens einiger Pflanzen bei verschiedener Kultur- 
temperatur kann der Wassergehalt mit Erfolg herangezogen werden. Beim Vergleich 
der eingefroren gewesenen Exemplare von Eranthis hiemalis mit den bei normaler 
Kalthaust tur verbliebenen ging nämlich wiederum höhere Resistenz parallel 
mit höherem osmotischem Wert; letzterer betrug bei Kältepflanzen in der Blatt- 
epidermis durchschnittlich 0,55, bei Wärmepflanzen 0,5 Mol. Reichliches Vorhanden- 
sein osmotisch aktiver Substanzen, wie auch Plasmaentquellung durch Welken, 
erhöht aber ebenso die Kälteresistenz (Tumanov 1931); im Wassergehalt konnten wir 
somit einen der Faktoren erfassen, die die Resistenz gegen beiderlei Temperatur- 
extreme in derselben Richtung beeinflussen, und zwar die Hitzeresistenz so stark, 
daß eine etwa daneben vorhandene Temperaturanpassung völlig verdeckt wird. 

Eine solche möchten wir trotz unserer in dieser Hinsicht negativ verlaufenen 
Versuche und trotz der ebenfalls negativen Ergebnisse von VOUK (1923) an Thermal- 
algen deshalb nicht ganz von der Hand weisen, weil sie bei Tieren öfters festgestellt 
wurde (z. B. LoEß und WASTENEYS 1912), und weil auch bei den Pflanzen zutiefst 
in der Protoplasmastruktur verankerte Lebensleist 1, wie die Assimilation, 
einer Temperatur ssung unterliegen (HARDER 1925). - Die Temperaturanpassung 
war in unseren Versuchen wohl deshalb nicht festzustellen, weil die durch Kulti- 
vierung bei verschiedener Temperatur eintretenden Änderungen in Wasserhaushalt 
und Stoffwechsel einen weit größeren Einfluß hatten. 


Eine zusammenfassende Betrachtung aller Faktoren, von denen eine 
Einwirkung auf die Hitzeresistenz festgestellt werden konnte, nämlich 
Kohlehydratbilanz, Nährsalze und Wasserzufuhr, zeigt also, daß resistenz- 
erhöhende Wirkung stets verbunden ist mit einer Konzentrationserhöhung 
in den Zellen. Inwieweit sie ursächlich auf letztere zurückzuführen 
oder nur eine im selben Sinn wirkende Begleiterscheinung ist, konnte 
allerdings auf dem von uns eingeschlagenen Wege nicht festgestellt 
werden. 

Zu ganz anderen Ergebnissen bezüglich der Bedeuiung des Wasser- 
gehaltes für die Hitzeresistenz gelangen wir aber, wenn wir nicht ein 
und dieselbe Plasmaart unter verschiedenen Bedingungen betrachten, 
sondern Wassergehalt und Hitzeresistenz verschiedener Pflanzenarten 
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und Pflanzenorgane miteinander vergleichen. Nicht einmal bei nahe 
verwandten Arten und ebensowenig bei den verschiedenen Organen 
derselben Pflanze sind die wasserärmeren stets die resistenteren. Schon 
geringe Verschiedenheiten in Struktur und Zusammensetzung ! können 
natürlich bei einem solch komplizierten kolloidalen Gebilde, wie das 
Protoplasma es darstellt, die Stabilität sehr wesentlich beeinflussen ; 
daß aber solche Verschiedenheiten sogar bei einer und derselben Pflanze 
in hohem Maße bestehen können, haben uns ja die Darlegungen von 
HoEFLER (1932) über vergleichende Protoplasmatik gezeigt. Unsere 
Untersuchungen der Hitzeresistenz wiesen besonders darauf hin, daß 
das Protoplasma der Blütenorgane sich von dem der grünen Teile oft 
stark unterscheidet; in einem Fall (Erica doliiformis) waren die Blüten, 
trotz ihres geringeren osmotischen Wertes, um mehr als 4° C resistenter 
als die Blätter. Die Bedeutung des Wassergchaltes beschränkt sich also 
auf die Resistenz einer und derselben Protoplasmaart bei verschiedenem 
Quellungszustand. 

Für das Verhalten der Pflanze gegen extreme Temperaturen am 
natürlichen Standort ist aber nicht nur die Hitzeresistenz ihres Proto- 
plasmas wichtig, sondern auch der Wärmeschutz, den ihr — neben 
anderen Faktoren — die Transpiration gewährt. Unsere diesbezüglichen 
Versuche haben aber zu einem den Befunden in dampfgesättigter Luft 
gerade entgegengesetzten Ergebnis geführt: die wasserreichsten Pflanzen, 
die am stärksten transpirieren konnten, waren beim Erhitzen in trockener 
Luft am resistentesten und ertrugen infolge der Abkühlung 2—5° C 
mehr als im dampfgesättigten Raum; welke unterschieden sich kaum 
von den ohne Transpirationsmöglichkeit erhitzten Exemplaren. 


Ebenso wie die reine Plasmaresistenz sehr empfindlich auf Schwan- 
kungen im Quellungszustand reagierte — und zwar indem sie mit ab- 
nehmendem Wassergehalt größer wurde —, war die Resistenz der transpi- 
rierenden Pflanze auch ausgesprochen vom Wassergehalt, oder besser 
gesagt, von der Wasserzufuhr abhängig, aber gerade in entgegengesetztem 
Sinne, da bei geringerer Wasserzufuhr und damit abnehmender Transpi- 
rationsgröße die Widerstandsfähigkeit geringer wurde. Bei unseren 
Erhitzungsversuchen im trockenen Thermostaten dominierte also die 
resistenzerhöhende Wirkung des größeren Wassergehaltes. 

Es fragt sich, ob diese allgemein so groß ist, insbesondere auch bei verschiedener 
Einwirkungsdauer der hohen Temperatur. Eine so starke Wasserabgabe, wie sie 
im trockenen Thermostaten auftrat, dürfte für die meisten Pflanzen im Freien nicht 
allzulange möglich sein. Die Transpirationskühlung wird in der Natur also im all- 
gemeinen geringer sein als bei unseren Versuchen. Andererseits sind auch die 
von nichtsukkulenten Pflanzen am Standort erreichten Höchsttemperaturen nach 


1 Und wohl auch Unterschiede im Gehalt an aktiven Enzymen, wie Unter- 
suchungen von VIRTANEN und PuLKKI (1933) über die Thermostabilität von 
Bakteriensporen vermuten lassen. 
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allen bisherigen Messungen nicht so hoch wie die im Thermostaten erzeugten 1. 
Sie führen also, wenn überhaupt, erst nach längerer Einwirkung zu Schädigungen. 
In diesen Temperaturbereichen bedeutet aber eine Abkiihlung um 1° eine Ver- 
rung der bis zum Zustandekommen eines Hitzeschadens nötigen Zeit um mehrere 
Stunden (s. die Tötungskurven für Vicia faba, Abb. 7). Die extremen Temperaturen 
dauern aber in der freien Natur nie sehr lange an. Wenn wir also auch mit CLum 
(1926) und Mizer (1931) darin einig sind, daß die kühlende Wirkung der Transpi- 
ration hinter der Wirkung von Konvektion und Luftströmungen zurückbleibt, 
so muß doch immerhin betont werden, daß sie für das Ertragen hoher Temperaturen, 
besonders wenn Windstille herrscht, durchaus nicht ohne Bedeutung ist. 

Über die bei Windstille sonst leicht eintretende Überhitzung berichtet z. B. 
HARDER (1930). Die durch verschiedene Transpiration hervorgerufenen Unter- 
schiede in der Widerstandsfähigkeit sind oft größer als die durch entsprechende 
Vorbehandlung zu erzielenden Unterschiede in der Protoplasmaresistenz an sich 
und verdecken z.B. die Wirkung der Plasmaentquellung zunächst vollständig. 

Die Schutzwirkung der Entquellung wird sich deshalb wohl in der 
freien Natur hauptsächlich bei den „dürreresistenten‘ Arten im Sinne 
Maxrimovs voll auswirken können, d.h. bei denen, die weitgehenden 
Wasserentzug und sogar Welken ohne tiefer greifende Schädigung er- 
tragen; bei den übrigen wird meistens der Wasserverlust schon tödlich 
wirken, ehe die Hitzeschädigung eintritt. 

Eine Ausnahme dürften z.B. die unter anderem von ZSCHOKKE (1931) be- 
schriebenen Sc branderscheinungen an Weinstöcken darstellen; da sie stets 
nach feuchter Witterung und hauptsächlich an unreifen und stärker wasserhaltigen 
Beeren auftreten, ist es ziemlich sicher, daß hier durch die starke Wassersättigung 

Im allgemeinen bedeutet aber eine Erhöhung der Zellsaftkonzentration, 
welche am meisten zur Steigerung der Resistenz beiträgt, keine Förderung, 
sondern für die Mehrzahl der Pflanzen eine starke Hemmung der Lebens- 
vorgänge. So hat z. B. WALTER (1928) festgestellt, daß die Assimilations- 
leistung mit abnehmender Plasmaquellung sinkt. Wir werden außer- 
gewöhnlich hohe osmotische Werte — vor allem wenn sie durch Welken 
erreicht werden — eher als einen ausgesprochenen Kampfzustand der 
Pflanze betrachten müssen, der auf die Dauer nicht ungefährlich für sie ist, 
der sie aber in den Stand setzt, über kürzere Perioden extremer Verhält- 
nisse hinwegzukommen. 

Auf jeden Fall geht aus den oben geschilderten Versuchen hervor, 
daß für die Pflanzen exponierter Standorte und arider Gebiete der Wasser- 
haushalt in jeder Hinsicht die zentrale Frage darstellt, die nicht nur den 
ganzen Stoffwechsel, sondern mittelbar und unmittelbar auch das Ver- 
halten gegen die übrigen Außenbedingungen beherrscht. Hat die Pflanze 
reichlich Wasser zur Verfügung, so vermag sie mit seiner Hilfe hohe 
Körpertemperaturen durch Transpiration zu vermeiden; neigen sich die 
Wasservorräte ihrem Ende zu, so wird sie eben dadurch in einen Abwehr- 








1 Vgl. die Z stellung von diesbezüglichen Literaturangaben bei HARDER 
(1930); sie zeigt, daß an dünnblättrigen Pflanzen selten Temperaturen über 45° C 
gemessen wurden. 
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zustand versetzt, den sie zwar nicht unbegrenzt lange aushalten kann, 
in dem sie aber nur periodisch auftretende ungiinsfige Temperatur- 
bedingungen zu überstehen vermag. Wir sehen so, daß das Problem 
der Hitzeresistenz aufs engste verkniipft ist mit dem der Diirreresistenz. 


V. Zusammenfassung. 


1. Für eine größere Anzahl von Pflanzen verschiedener ökologischer 
Typen wurde die Maximaltemperatur (d. h. die Temperatur, die eben noch 
ohne sichtbare Beschädigung ertragen wird) in dampfgesättigter Luft 
bei halbstündiger Erhitzungsdauer bestimmt. Sie lag bei Wasser- und 
Schattenpflanzen um 40°C herum und betrug bei Xerophyten meist 
gegen 50°. In den meisten Fällen ergab sich eine Parallele zwischen 
der Hitzeresistenz und den Wärmeverhältnissen am natürlichen Standort. 
Die Resistenzunterschiede zwischen den ökologischen Typen blieben im 
allgemeinen auch in solchen Versuchen erhalten, in denen die angewandte 
Temperatur niedriger war und deshalb erst nach längerer Zeit schädlich 
wirkte. 

2. Langdauernde Hungerzustände setzten die Hitzeresistenz herab; 
kleinere Unterschiede in der Kohlehydraternährung waren dagegen 
ohne Bedeutung. Junge etiolierte Pflanzen und Pflanzenteile konnten 
sogar resistenter sein als gleichartige voll ergrünte. 

3. Wo mangelhafte Nährsalzzufuhr zur Erhöhung der osmotischen 
Werte führte, wurde damit auch die Hitzeresistenz erhöht ; durch starken 
Nährsalzüberschuß wurde die Widerstandsfähigkeit stets vermindert. 


4. Die Hitzeresistenz wurde durch Gewöhnung an höhere Temperaturen 
nicht gesteigert. Es ergab sich im Gegenteil, daß unter Umständen einige 
bei der Anpassung an niedrige Temperaturen mitwirkende Faktoren, 
nämlich Austrocknung und Anreicherung osmotisch wirksamer Sub- 
stanzen, gleichzeitig auch die Hitzeresistenz erhöhen. 

5. Die Hitzeresistenz wurde in tiefgreifender Weise vom Wasser- 
gehalt der Pflanzen beeinflußt. Sowohl langsame wie rasche Entquellung 
des Protoplasmas, wie sie durch Trockenkultur und Welken erreicht wurde, 
bewirkte eine oft beträchtliche Erhöhung der Hitzeresistenz. Diese 
Abhängigkeit vom Wassergehalt war jedoch nur festzustellen, wo eine 
und dieselbe Protoplasmaart unter verschiedenen Bedingungen unter- 
sucht wurde. Es war dagegen keineswegs die Regel, daß unter ver- 
schiedenen Pflanzenarten diejenigen mit höheren osmotischen Werten, 
also geringerem Wassergehalt, auch die resistenteren waren. Nicht einmal 
bei Gruppen nahe verwandter Pflanzen und den verschiedenen Teilen 
derselben Pflanze (Vergleich von Blüten und Blättern) war dies durchweg 
der Fall. Die Hitzeresistenz hängt also in erster Linie mit den spezifischen 
Struktureigenschaften jedes Protoplasmas zusammen und wird durch 
den Wassergehalt nur modifiziert. 
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6. Bei Einwirkung trockener Hitze waren zunächst diejenigen Pflanzen 
im ut die infolge starken Wassergehaltes ausgiebig transpirierten 


und sich dadurch vor der Erhitzung besser schützen konnten. 


Die 


resistenzerhöhende Wirkung des Wasserentzugs wird deshalb am natür- 
lichen Standort fast ausschließlich für solche Pflanzen von Bedeutung 
sein, die Perioden extremer Temperaturen bei stark eingeschränkter 
Transpiration oder in völlig gewelktem Zustande überstehen müssen. 


Herrn Professor Dr. Harper bin ich für die Anregung zu dieser 
Arbeit und die mannigfache Förderung, die ich von ihm erfahren durfte, 
großen und bleibenden Dank schuldig. Auch der Notgemeinschaft der 
Deutschen Wissenschaft, von der gewisse Apparaturen zur Verfügung 
gestellt wurden, sei der gebührende Dank ausgesprochen. 


Anhang. 
Tabelle 7. Maximaltemperaturen bei halbstündigem Erhitzen in 


dampfgesättigter Luft. 





Og in Mol Rohr- 














Maximal- 
Pflanzen Temperatur °C nn Du Anzucht 

Aegopodium podagraria...... 41,5 0,55—0,6 1 
me ae sss se es 45 0,5 —0,55 4 
Alyssum montanum ....... > 49,5 — 5 
Anagallis coerulea . . . . . . . . 44,5 0,4 —0,45 2 - 
Anthyllis vulneraria . . . . . . . 46,5 0,65—0,7 4 
Armeria vulgaris . . . . . . . . . 46 0,85 5 
Asplenium trichomanes . . . . . . 46 - 2 
Asplenium viride. . . . . . . . . 45—45,5 — 
ss + we; 6 44,5 0,65 5 
Barbaraea vulgaris . . . . . . . . 46,5 0,45 4 
Betonica officinalis . . . . . . . . 47 0,55 2 
Calendula officinalis . . . . . . . 44,5 0,45 3 
Cerastium arvense . . . . . . . . 45,5 0,5—0,55 4 
Chelidonium majus ........ 45 1 
a PRO 47 0,45—0,5 + 
Datura Stramonium ....... 47 0,4 4 
Daucus carota . . . . . . . . . . 45 0,55 4 
Dianthus carthusianorum . . . . . 48 0,65 4 
Dianthus deltoides . . . . . . . . 48 0,75 4 
Po eee a cos ss oe ee 50,5 — 5 
Fontinalis antipyretica . . . . . . 39,5 — — 
Geranium Robertianum . . . . . . 42,5 0,5—0,55 1 
CT tia whet es 47 0,5—0,55 4 
Geum urbanum .......°.. 45—46 0,45—0,5 1 
Helodea callitrichoides. ...... 38,5 — — 
Helodea canadensis . . . . . . . . 39—39,5 — — 
Hieracium pilosella et lpn germe 50,5 0,45—0,5 5 
Hordeum distichum . . . . . . . . 46—46,5 0,8 5 
Jasione montana . ........ 47 an j . 
Impatiens parviflora ....... 41,5 0,25—0, 
Iris chamaeiris. . . . . . . . . . 49,5 0,35 4 
Linaria cymbalaria . . . . . . . . 44 0,35 1 

SAN 44,5 0,45 2 
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Tabelle 7. (Fortsetzung.) 

















Og in Mol Rohr- 
Pflanzen Maximal- zucker - 
Temperatur °C pe pus Anzucht 
PU à. à MO ie Gree 45,5 0,6 4 
Melilotus officinalis ....... 46,5 0,55—0,6 3 
Myriophyllum verticillatum ... . 40 _ — 
Origanum vulgare . . . ... . . . 46,5 0,55 2 
Ozalis acstosella . . . . . . . . . 40,5 0,4—0,45 1 
eee. eee 44 0,7 2 
pa Ss e ae 47,5 0,45—0,5 4 
Salvia verticillata. . . . . . . . . 48 \ 4 
Bazifraga aïizoon ......... 45,5—46,5 — 4 
I LS ree ee 48,5—49,5 a 4 
Sedum reflzum ......... 49,5—50 — 4 
Sedum spurium ......... 48,5 “= 4 
Solanum dukamarı ....... 47,5 0,55—0,6 5 
Solanum nigrum . . . . . . . . . 49,5 0,5 5 
Tanacetum vulgare . . . . . . . . 0,45 4 
Taraxacum officinale. . . . . . . 46 0,65 3 
Teucrium chamaedrys . . . . . . - 48 0,8 4 
Teuerium montanum . . . . . . . 48,5 1,0 4 
Teucrium Scorodonia . . . . . . . 41,5 0,4 1 
Tunica prolifera . . . . . . . . . 46 0,7 4 
Tunica saxifraga . . . . . . . . . 47,5 0,6 + 
Vallisneria spiralis. . . . . . . . 41,5 — _ 
Verbascum Thapsus ...... - 48,5 0,45—0,5 4 


Die osmotischen Werte wurden an der unteren Blattepidermis bestimmt und 
sind in Mol Rohrzucker angegeben (volumnormale Lésungen). 

Bedeutung der Ziffern fiir die Anzuchtbedingungen: 1: Im Mooshaus feucht, 
kühl und schattig gezogen. 2: Mäßig feucht, etwas beschattet kultiviert. 3: Trocken, 
etwas beschattet kultiviert. 4: Mäßig feucht und sonnig kultiviert. 5: Extrem 
trocken und sonnig kultiviert. 
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Es ist eine bekannte Tatsache, daß Leitbündelsysteme ein und 
derselben Spezies und auch ein und desselben Individuums unter dem 
Einfluß äußerer Faktoren verschieden ausgebildet werden können; 
so z. B. zeigen die Leitbündel mancher Lycopodium-Arten verschiedenen 
Bau, je nachdem ob die betreffende Achse aufrecht oder kriechend wächst 
(WIGGLESWORTH 1907), und noch bedeutendere Unterschiede finden sich 
bei Wasserpflanzen mit Landformen wie z. B. bei Myriophyllum pro- 
serpinacoides (FR. J. MEYER, 1917). In diesen Fällen ist der Grund für die 
Art der Ausgestaltung ausschließlich oder überwiegend in den Ansprüchen 
an die mechanische Leistung der Leitbündel, also an ihre Nebenfunktion 
zu suchen. Andererseits ist seit den Untersuchungen von Sımon (1908) 
u.a. bekannt, daß die Pflanzen sogar noch nach der endgültigen Aus- 
bildung ihrer Leitbündelsysteme durch äußere Eingriffe veranlaßt 
werden können, den veränderten Verhältnissen entsprechend neue Lei- 
tungswege anzulegen. In Hinblick auf diese Tatsachen war mir eine Beob- 
achtung an den Blättern zweier Echinodorus-Arten beachtenswert, auf 
die ich bereits in einer früheren Arbeit hingewiesen habe (Fr. J. MEYER, 
1932a, S.359f.): Echinodorus macrophyllus (KUNTH) MIcHELI besitzt 
am Übergang vom Blattstiel zur Blattspreite eine deutlich ausgeprägte 
Leitbü bindungszone, in welcher zwischen allen Leitbündeln des sehr 
stark entwickelten Leitbündelsystemes Verbindungen hergestellt werden, 
Echinodorus ranunculoides (L.) EnGELM. f. typicus GLück fehlt dagegen 
eine solche Leitbündelverbindungszone. Dieser Unterschied schien mir 
mit den sich aus den verschiedenen Blattformen ergebenden ungleichen 
Ansprüchen, die an das Leitungssystem gestellt werden, zusammen- 
zuhängen, und ich hatte daher bereits a. a. O. eine weitere Prüfung 
dieser Frage angekündigt, um dadurch einen neuen Beitrag zur Kennt- 
nis der Bedingtheit der normalen, d. h. nicht durch experimentelle Eingriffe 
hervorgerufenen Leitbündelverbindungen zu liefern. Bei den inzwischen 
veröffentlichten Untersuchungen an Burnatia, Rautanenia und Lophoto 
carpus (Fr. J. Meyer 1932b, 1932c, 1934a) konnte leider keine genaue 
Darstellung des Leitbündelsystemes gegeben werden, da mir nur Herbar- 
material zur Verfügung stand, welches für diesen Zweck ungeeignet 




















558 





Fritz Jürgen Meyer: 


ist; immerhin konnte bei Lophotocarpus guyanensis (H. B. K.) Smrrx var. 
lappula BucHENAU in einem mit Chloralhydrat aufgehellten Totalpräparat 
das Vorhandensein von starken Leitbündelverbindungen an der in Frage 
kommenden Stelle (zwar ohne genauere Feststellung der Zusammen- 
hangsverhältnisse) erkannt werden, worauf hier ergänzend hingewiesen 
sei, während bei Burnatia enneandra MicHELI und Rautanenia Schinzii 
BucHENAU stärkere Leitbündelverbindungen zu fehlen scheinen. Bei 
meinen weiteren Untersuchungen, über die im folgenden berichtet wird, 
beschränkte ich mich nun auf diejenigen Alismataceen-Arten, welche 
mir lebend oder in Alkoholmaterial zur Verfügung standen. Diese Auswahl 
war zwar gering, hatte aber den Vorzug, daß ich in einigen Fällen die ver- 
schiedensten Blattformen der gleichen Art untersuchen und andererseits 
nahe verwandte Arten und Formen vergleichen konnte; die Frage nach 
der Bedingtheit der Leitbündelverbindungen konnte infolgedessen auch 
noch von einer anderen als der oben angedeuteten Seite beleuchtet 
werden. 
I. Alisma. 
A. Alisma plantago L. var. Michaletii AscHErs. et GRAEBN. 
1. latifolium ASCHERS. et GRAEBN. 

Von dieser Form wurden zahlreiche Blätter von verschiedener Größe unter- 

sucht; das in der folgenden Darstellung betrachtete Blatt hatte einen Blattstiel 


von 36 cm Länge, wobei etwa 9cm auf den unteren scheidenförmigen Teil ent- 
fielen, und eine Spreite von 17 cm Länge und 10 cm größter Breite. 


1. Anatomische Untersuchung des Blattstieles. 

Im Querschnitt zeigen die Leitbündel des Blattstieles zwischen dem 
scheidenförmigen Teil und der Spreite eine ähnliche, aber weniger kom- 
plizierte Anordnung wie diejenigen in den noch dickeren Blattstielen von 
Echinodorus macrophyllus. Zum Vergleich ist hier meine Abbildung vom 
Blattstielleitbündelsystem von Echinodorus macrophyllus noch einmal 
wiedergegeben (Abb. 2). Der Querschnitt des Blattstieles von Alisma 
plantago (f. latifolium) dicht über dem scheidenförmigen Teile ist in Abb. 1 
dargestellt; auf der Unterseite ist er etwas mehr als halbkreisförmig 
gewölbt, auf der Oberseite dagegen ziemlich flach und zwar neben den 
Kanten etwas eingebuchtet und in der Mitte ein wenig vorgewölbt. 
Unter den Leitbündeln tritt die Hauptreihe, welche sich von der einen 
Stielkante durch die Mitte des Querschnittes zur anderen Kante bogig 
hinüberzieht, besonders hervor (Leitbündel 5—1—5’); diese Leitbündel, 
welche der ersten Hauptreihe bei Echinodorus macrophyllus (Abb. 2, J—) 
entsprechen, nehmen von dem mittelsten (1) nach beiden Seiten an Größe 
ab; ihre Lagerung ist , normal“, d. h. ihr Siebteil ist gegen die Leitbündel- 
oberseite und zwar genau gegen den Krümmungsmittelpunkt des Haupt- 
reihenbogens gerichtet. Nahe der Mitte der Oberseite verläuft ein ,,invers“ 
oder etwas schräg gelagertes Leitbündel (6), welches dem größten Leitbündel 





Untersuchungen an den Leitbiindelsyst der Alismataceenblatter. 559 





(J) der oberseitigen inversen Gruppe bei Echinodorus macrophyllus 
entspricht; genau gegenüber, sehr nahe der Unterseite, verläuft in nor- 
maler Lagerung das dritte Leitbündel der Medianebene (8, entsprechend N 
bei Echinodorus macrophyllus) ; 
außerdem liegen unterseits, et- 
was weiter innen als 8, zwei 
Leitbündel (7 und 7’), welche als 
einzige Bestandteile der bei Echi- 
nodorus macrophyllus vorhande- 
nen zweiten Hauptreihe (II—II) 
zu betrachten sind und welche 
dementsprechend ihre Siebteile 
ziemlich genau gegen das Haupt- 
leitbiindel (1) kehren. Die iibri- 
gen inneren Leitbiindel, welche 
bei Echinodorus macrophyllus ge- 
funden wurden, fehlen hier oder 4>»-1. Alisma plantago var. Michaletii 1. lati- 
sind so weit an die Oberfläche Ge Ben a 
herangerückt, daß sie von den 
peripherischen Leitbündeln nicht mehr zu unterscheiden sind. Als peri- 
pherische Leitbündel, d. h. solche, welche fast subepidermal oder wenig- 
stens nahe der Oberfläche liegen, wurden durchschnittlich oberseits 
18 inverse und unterseits 38 in 
normaler Lagerung festgestellt, 
jedoch schwankt diese Zahl oft- 
mals um ein geringes infolge des 
Vorkommens von Verbindungs- 
strängen (vgl. unten S. 562). 
In dem unteren scheidenförmi- 
gen Teil, der einen mondsichel- 
förmigen Querschnitt zeigt, ist 
die Anordnung der Leitbündel 
bereits ähnlich. Die Hauptreihe 
ist im Querschnittsbilde weniger 
stark gebogen und außerdem 
beiderseits durch eine größere 
Zahl von kleineren Leithiindeln 
erweitert; entsprechend der nach pbb. 2. Echinodorus macrophyllus, Querschnitt 
oben zu erfolgenden Verschmäle- durch den Blattstiel (aus FR. J. MEYER, 1932). 
rung der dünnen Säume der 
Blattscheide nimmt die Zahl dieser Leitbündel allmählich ab. Die 
Leitbündel 6, 7, 7’ und 8 verlaufen hier noch mehr den Oberflächen 
genähert, so daß sie aus dem peripherischen Leitbündelsystem kaum 
hervortreten. 
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Zur Erleichterung der Untersuchung des Verlaufs der Leitbündel und der zwischen 
ihnen bestehenden Leitbiindelverbi: gen wurden die frisch abgeschnittenen 
Blätter vermittels ihres Transpirationsstromes mit einer wässerigen Fu 
infiltriert. Diese drang zwar von dem Gefäßgang der Leitbündel und ihren Tracheen 
auch in den Siebteil und bei den größeren Leitbündeln teils auch in die benachbarten 
Parenchymzellen bzw. die Sklerenchymfaserbeläge ein, dagegen nicht in die übrigen 
Zellen des lakunösen Mesophylls. Somit traten die sehr kräftig gefärbten Leit- 
bündel als Ganzes überaus deutlich hervor und konnten leicht verfolgt werden. Die 
exakte Untersuchung wurde mit Hilfe von Querschnittserien durchgeführt, und 
zwar wurden streckenweise sehr dünne Handschnittserien hergestellt, in denen 
auch die in das peripherische Assimilationsgewebe eingebetteten kleinsten Ver- 
bindungen zwischen den peripherischen Leitbündeln der Beobachtung nicht ent- 
gehen konnten, und im übrigen Serien von 1—11/, mm, gelegentlich bis 2 mm 
dicken Schnitten, welche vollkommen ausreichten, um den Zusammenhang zwischen 
den inneren Leitbündeln untereinander und zwischen den inneren und peripheri- 
schen Leitbündeln erkennen zu lassen; da man nach Ausführung jedes Schnittes 
in das sehr lockere, lakunöse Gewebe des übrigen Blattstieles ziemlich tief hinein- 
sehen kann, war es sogar möglich, jeden neuen Schnitt in einer den Verhältnissen 
entsprechenden besonders günstigen Dicke auszuführen. Zur Kontrolle der aus 
den Querschnittserien gefundenen Ergebnisse wurden an anderen Blattstielen 
mehrere Zentimeter lange, ziemlich dieke Längsschnitte in verschiedenen Ebenen 
ausgeführt, so besonders in der Medianebene und den durch die Leitbündel 
7—1—2—3 bzw. 7—1—2’—3’ bestimmten Ebenen. Zur Ergänzung der Unter- 
suchung des Systemes der peripherischen Leitbündel wurden gleichfalls mehrere 
Zentimeter lange Flächenschnitte herangezogen. Somit ergab sich insgesamt ein 
durchaus sicheres Bild von den Zusammenhangsverhältnissen des ganzen Leit- 
bündelsystems. 

Als wesentliche Feststellung sei vorausgeschickt, daß sämtliche Leit- 
bündel, sowohl die inneren als auch die peripherischen, ein in sich voll- 
kommen zusammenhängendes System bilden. Die Zahl der Leitbündel- 
verbindungen ist nur in dem scheidenförmigen Teil des Blattstieles, wo 
die Leitbündel entsprechend der größeren Breite des Querschnittes nicht 
so nahe nebeneinander verlaufen wie in dem mittleren und oberen Teile, 
geringer als weiter oben; im übrigen aber treten im ganzen Blattstiel etwa 
gleich viele Verbindungen auf. 

Aus dem Verlauf der Leitbündel ist zu erkennen, daß die inneren 
(1—8) in erster Linie die Blattspreite, in deren Hauptnerven sie eintreten, 
zu versorgen haben, während die peripherischen Leitbündel, von den 
inneren durch Verbindungsstränge unterstützt, direkte Zuleitungen zu 
dem nur wenigschichtigen peripherischen Assimilationsgewebe des Blatt- 
stieles sind. Bei den zahlenmäßigen Feststellungen wurden daher vor allem 
die Verbindungen zwischen den inneren Leitbündeln unter sich und die- 
jenigen zwischen diesen und den peripherischen berücksichtigt. Dabei 
ergab sich, daß auf lcm des Blattstieles durchschnittlich 6—7 Ver- 
bindungen zwischen den inneren Leitbündeln entfallen und durchschnitt- 
lich 13—14 Verbindungen von den inneren Leitbündeln zu den peri- 
pherischen führen. Diese Anzahl von Verbindungen müßte genügen, 
um die sämtlichen Leitbündel innerhalb einer Strecke von etwa 21/, cm 
Länge untereinander in seitlichen Zusammenhang zu bringen ; da aber die 
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Verteilung der Verbindungsstränge insofern nicht ganz regelmäßig ist, 
als häufig mehrere Verbindungen zwischen den gleichen Leitbündeln 
dicht übereinander liegen, während zwischen anderen Leitbündeln auf 
längere Strecke hin keine Verbindung vorhanden ist, so ist für die Her- 
stellung des Zusammenhanges aller Leitbündel ein größerer Abschnitt 
des Stieles erforderlich, für gewöhnlich 31/,—4 cm. 

Vor dem Übergang vom Blattstiel zur Blattspreite treten die Leitbündei- 
verbindungen nur wenig zahlreicher auf und nicht so dicht zusammen- 
gerückt, daß man von einer Leitbündelverbindungszone sprechen könnte. 

Bezüglich der Verteilung der Verbindungen ist noch folgendes hinzu- 
zufügen: 

1. Von den Verbindungen zwischen den inneren Leitbündeln bestehen 
60—70% zwischen den Leitbündeln der Hauptreihe und nur 30—40% 
zwischen der Hauptreihe und den übrigen inneren Leitbündeln, obwohl 
auch zwischen entfernt verlaufenden Leitbiindeln, wie zwischen 1 und 6 
oder 1 und 8 lange Verbindungen vorkommen. 


2. Mit den peripherischen Leitbündeln treten alle inneren in direkten 
Zusammenhang ; sogar von dem größten und am weitesten innen liegenden 
Leitbündel 1 führen direkte Verbindungen zu den unterseitigen peri- 
pherischen Leitbündeln, also an anderen größeren Leitbündeln (2, 2’, 
7, 7) windschief vorbei. 

3. Die Leitbündel der Hauptreihe (mit Ausnahme des mittelsten) 
geben ohne Rücksicht auf die zu überbrückende Entfernung Verbindungs- 
zweige gegen die Oberseite und gegen die Unterseite des Blattstieles ab. 

Die Gestalt und Richtung der Verbindungsstränge ist verschieden. 
Für gewöhnlich verlaufen die Verbindungsleitbündel mehr oder weniger 
geradlinig, seltener in ‘stark gekrümmtem Bogen; besonders im letzten 
Fall zweigt sich von ihnen öfters an der Stelle der größten Ausbiegung von 
der geraden Linie ein weiterer Strang ab, so daß eine Verbindung zwischen 
drei Leitbündeln zustande kommt; aber auch sonst wurden Gabelungen 
beobachtet. Die Richtung der Leitbündelverbindungen ist in den meisten 
Fällen mehr oder weniger horizontal, da die Verbindungsstränge für 
gewöhnlich nur in den die Lakunen durchquerenden Diaphragmen liegen ; 
andere Verbindungen steigen an — teils sogar recht steil — und zwar 
meist von innen nach außen, also vom größeren zum kleineren Leitbündel, 
und dabei verlaufen sie zum mindesten streckenweise (von einer Dia- 
phragmenschicht zur nächsten) in den Lakunenlängsscheidewänden; in 
Einzelfällen wurde sogar beobachtet, daß die Verbindungsstränge zunächst 
ansteigen und dann wieder gegen das andere Leitbündel abwärts gebogen 
sind. Auf jeden Fall steht fest, daß die Verbindungsleitbündel nicht 
immer den kürzesten Weg von einem Leitbündel zum anderen darstellen 
und daß Verbindungsleitbündel sogar zwischen entfernt liegenden Leit- 
bündeln angelegt werden, wo nähere Anschlüsse möglich wären. 

36* 
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Zwischen den peripherischen Leitbündeln unter sich wird der Zusammen- 
hang auf zweierlei Weise hergestellt. Einerseits bestehen zwischen ihnen 
kleine Verbindungsstränge, welche genau quer von einem Leitbündel 
zum nächsten, gelegentlich auch in gleicher Höhe zum nächsten und über- 
nächsten verlaufen und dabei meist ein wenig gegen das Innere des 
Blattstieles ausbiegen (wieder in Diaphragmen). Andererseits gabeln 
sich einzelne der peripherischen Leitbündel, und nach mehreren Milli- 
meter bis Zentimeter langem selbständigem Verlauf geht einer der beiden 
Zweige in ein Nachbarleitbündel über. 

2. Infiltrationsversuche. 

Um zu untersuchen, inwieweit die anatomisch nachgewiesenen Leit- 
bündelverbindungen die Pflanze befähigen, bei Unterbrechung mehrerer 
oder vieler Leitbündel oberhalb der Unterbrechungsstelle einen Ausgleich 
im ganzen Leitbündelsysteme herzustellen, wurde eine Reihe von Infil- 
trationsversuchen angestellt. An den Versuchsblättern wurden aus dem 
Blattstiel keilférmige Stücke derart herausgeschnitten, daß mehrere 
größere Leitbündel oder im extremen Fall sämtliche Leitbündel mit Aus- 
nahme von Nr. 1 unterbrochen waren (nähere Angaben über die Ver- 
suchsmethode bei Fr. J. Meyer, 1934b). Von den Ergebnissen dieser 
Versuche ist vor allem das des extremen Falles bemerkenswert, in welchem 
nur das Hauptleitbündel (1) intakt gelassen wurde; denn dieser Versuch 
zeigt am deutlichsten die starke Leistungsfähigkeit der Leitbündelver- 
bindungen: Bereits nach kurzer Zeit konnte festgestellt werden, daß die 
Farbstofflösung (Fuchsinlösung) in dem Hauptleitbündel durch die Region 
der Einschnitte aufstieg, und später zeigte sich, daß sich der Ausgleich 
über das ganze Leitbündelsystem auf einer Strecke von etwa 4 cm voll- 
zog ; dementsprechend mußte natürlich die Unterbrechung der Leitbündel 
tief genug unter der Spreitenbasis vorgenommen werden !. Versuche, 
bei denen eine geringe Anzahl von Leitbündeln unterbrochen wurde, 
zeigten entsprechende Ergebnisse, d.h. der Ausgleich erfolgte bereits 
auf mehr oder weniger kürzeren Strecken. 

3. Anatomische Untersuchung der Blattspreite. 

Als Abschluß der Betrachtung wurde schließlich noch der Verlauf 
der Leitbündel in der Spreite und zwar besonders in den mehrbündeligen 
Primärnerven untersucht. Dabei war es vor allem wichtig festzustellen, 
ob an den Abzweigungsstellen der Seitennerven besondere Leitbündel- 
verbindungen vorhanden sind. 

Der Verlauf der Primärnerven ist durch Abb. 3 veranschaulicht; für 
die Untersuchung des Leitbündelverlaufs in den Nerven ist zu beachten, 
daß das dem Mittelnerven benachbarte seitliche Primärnervenpaar sich 
noch nicht an der Spreitenbasis abzweigt, sondern erst 2—3 cm höher. 


1 Näheres s. a. a. O., besonders bei Versuch 3, auf den ich unten auf 8. 588 beim 
Vergleich von Alisma und Sagittaria noch einmal zu sprechen komme. 
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Die Sekundärnerven zweigen sich von den Primärnerven unter spitzem 
Winkel (60—65°) ab und verlaufen ziemlich geradlinig zum nächsten 


Primärnerven. Die zwischen je zwei Sekundär- 
nerven in großer Zahl ausgebildeten Nerven 
3. Ordnung verlaufen wieder parallel zu den 
Primärnerven. 

Die Primärnerven enthalten eine mehr oder 
weniger große Anzahl von Leitbündeln. Den 
kompliziertesten Bau weist der Mittelnerv im 
untersten Teile der Spreite auf, wo er auch noch 
die Leitbündel des ersten seitlichen Primär- 
nervenpaares enthält. Hier sind die Leitbündel 
1, 2, 2’, 6, 7, 7 und 8 in der gleichen Ver- 
teilung wie im Blattstiel wiederzufinden, außer- 
dem in weniger regelmäßiger Verteilung eine 
große Anzahl von peripherischen Leitbündeln 
(Abb. 4), welche aber infolge der mehrfachen 
Gabelungen und Wiedervereinigungen nicht 
mehr mit denen des Blattstieles identifiziert 
werden können. Bei der Abzweigung der ersten 
seitlichen Primärnerven treten aus dieser 
Gruppe die Leitbündel 2 bzw. 2’ und mehrere 
peripherische Leitbündel aus. Im weiteren Ver- 
lauf durch die Spreite rücken im Mittelnerven 
zunächst die Leitbündel 6, 7 und 7’ in peri- 





Abb. 3. Alisma plantago var. 
Michaletii f. latifolium, Blatt- 
spreite in */, der natürl. Größe. 


pherische Lage, und sodann wird schrittweise entsprechend der Ver- 
schmälerung des Nerven die Zahl der Leitbündel herabgesetzt. Ähnliche 


Verhältnisse liegen auch in den übrigen 
Primärnerven vor. 

Die Leitbündelverbindungen innerhalb 
der großen Nerven führen einerseits von 
dem Hauptleitbündel zu den peripheri- 
schen, und andererseits bestehen Ver- 
bindungen zwischen den peripherischen 
ein und derselben Blattseite und am 
Rande der Nerven auch zwischen den 








i i N i Abb. 4. Alisma plantago var. Micha- 
peripherischen der Ober- und Unterseite. aS u een 


Bezüglich ihrer Form besteht kein Unter- den unteren Teil des Mittelnerven. 


schied gegenüber dem Blattstiel, an Zahl 


sind sie dagegen wesentlich geringer, mehr noch als es die kleinere 
Anzahl von zu verbindenden Leitbündeln bedingt; dies ist darauf zurück- 
zuführen, daß nur noch ein großes Leitbündel im Innern verläuft und 
die übrigen im Vergleich zu diesem unbedeutend sind. Nur in dem 
untersten, in Abb. 4 gezeichneten Abschnitt des Mittelnerven, wo noch 
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sieben innere Leitbiindel vorhanden sind, bestehen zwischen diesen Leit- 
bündeln unter sich und mit den peripherischen sehr zahlreiche Ver- 
bindungen; vor allem fallen in den meisten Blättern eine oder mehrere 
stärkere Verbindungen zwischen den Leitbündeln 1 und 2 bzw. 2’ auf 
der letzten Strecke vor dem Übertritt der Leitbündel 2 und 2’ in die 
seitlichen Primärnerven auf. Jedoch ist diese Erscheinung nicht regel- 
mäßig zu beobachten, und es kann auch hier keineswegs von einer 
typischen Leitbündelverbindungszone gesprochen 
werden. 


Die Sekundärnerven setzen sich stets an das 
Mittelleitbündel des Primärnerven an; eine Beteili- 
gung von peripherischen Leitbündeln besteht höch- 
stens insofern, als zarte Verbindungsstränge von 
einem Sekundärnerven zum nächsten innerhalb der 
Rippe des Primärnerven gebildet werden; diese 
Stränge erscheinen im Querschnittsbilde als peri- 
pherische Leitbündel des Primärnerven, sind aber 
gewissermaßen die ersten Nerven 3. Ordnung. 


B. Alisma plantago L. var. Michaletii AscHERS. 

et GRAEBN. f. stenophyllum AscHERS. et GRAEBN. 

Die Untersuchung dieser Form führte im großen 

und ganzen zu den gleichen Ergebnissen wie die der 

vorigen Form. Wie die Spreite, so ist auch der 

Blattstiel schmaler (Abb. 5); dementsprechend ist 

- das Leitbiindelsystem des Blattstieles etwas ein- 

ioe ‘var, Michalatt 1. facher: Im Querschnitt sind in der Hauptreihe nur 

rg Yr" sieben größere Leitbündel vorhanden (4—1—4’) ; die 

natürlichen Größe. Leitbündel 4 und 4’ sind bereits in die Seitenkanten 

gerückt, und ihnen ist nur je ein ganz stark redu- 

ziertes Leitbündelchen vorgelagert, welches als Ersatz für 5 bzw. 5’ 

betrachtet werden kann; die Leitbündel 6 und 8 sind stärker an die 

Peripherie gerückt, und die peripherischen Leitbündel sind in geringerer 

Anzahl vorhanden, oberseits durchschnittlich 10, unterseits durch- 
schnittlich 25—28. 

Die Leitbündelverbindungen sind in allen Teilen des Blattes zwar ebenso 
verteilt wie bei f. latifolium, aber nur in größeren Abständen, also auch in 
geringerer Anzahl vorhanden. Die Abzweigung der Sekundärnerven erfolgt 
unter spitzerem Winkel (meist etwa 45°), vollzieht sich im Inneren aber 
genau so wie in der anderen Form. Infiltrationsversuche wurden mit 
grundsätzlich gleichen Ergebnissen angestellt. 
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IL Sagittaria. 
A. Sagittaria sagittifolia L. 

Von Sagittaria sagittifolia wurden Blätter von verschiedenster Form 
untersucht, als Extreme das große pfeilförmige Luftblatt und das schmale 
bandförmige Blatt junger Pflanzen, dazwischen alle mir erreichbaren 
Zwischenformen. Das Leitbündelsystem zeigt entsprechend den Formen 
der Blätter sehr verschiedene Struktur. Die Beziehungen zwischen diesen 
Strukturen lassen sich aber leicht erkennen, wenn man zunächst das kom- 
plizierteste System, welches in den pfeilförmigen Luftblättern vorliegt, 
betrachtet und damit dann die einfacheren Formen vergleicht. 





Abb. 6. Sagittaria sagittifolia, Querschnitt durch den Blattstiel des großen Luftblattes 
oberhalb der Blattscheide. 


a) Das große pfeilförmige Luftblatt. 

1. Anatomische Untersuchung des Blattes. 

Der Querschnitt des Blattstieles ist — abgesehen von dem unteren 
scheidenférmigen Teil und dem obersten, fast drehrunden Abschnitt — 
dreiseitig (Abb. 6). Die Oberseite des Blattstieles ist fast flach, tragt in 
der Mitte eine leicht vorspringende Rippe und ist jederseits zwischen dieser 
und den beiden Seitenkanten schwach eingebuchtet; die Unterseite 
besteht aus zwei rechtwinkelig bis spitzwinkelig gegeneinander geneigten 
Flachen, die in der Mitte der Unterseite in einer Kielkante aneinander 
stoßen und je eine stärkere und eine schwächere vorspringende Rippe 
tragen. 

x — Leitbündelsystem zeigt im Querschnitt zunächst wieder wie bei 
Alisma plantago eine bogenförmig angeordnete Hauptreihe (in Abb. 6 
die Leitbiindel 3, 2, 1, 2’, 3’), welche von der einen Seitenkante zur anderen 
reicht ; ferner verlaufen in der Medianebene noch zwei größere Leitbiindel 
(4 und 5), die aber beide stark an die Peripherie herangeriickt sind. 
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Von diesen Leitbündeln zeigen 1, 2, 2’ und 5 normale Lagerung, 4 ist 
invers, und 3 und 3’ kehren ihren Tracheenteil genau gegen die Seiten- 
kanten und ihren Siebteil gegen die Leitbündel 2 bzw. 2’. Die peripherischen 
Leitbündel haben sehr verschiedene Größe; die größten liegen oberseits 
(a und a’) ziemlich in der Mitte zwischen 4 und 3 bzw. 3’, unterseits 
in den vorspringenden Rippen (b, b’, c, c’) und sind sämtlich mit dem 
Siebteil nach außen, also unterseits normal und oberseits invers gelagert ; 
zwischen diesen sechs größeren Leitbündeln und den Leitbündeln 4, 3, 
3 und 5 verlaufen mehr oder weniger regelmäßig abwechselnd kleinere, 
zum Teil stark reduzierte Leitbündel, und schließlich ist den Leitbündeln 
4, 3, 3’ und 5 noch je ein kleines Leitbündel außen vorgelagert. 

Im unteren scheidenförmigen Teil, dessen Querschnitt oberseits stark 
konkav, unterseits noch stärker konvex gewölbt ist, finden sich im wesent- 
lichen die gleichen Leitbündel in der gleichen Anordnung; als Abwei- 
chungen sind zu verzeichnen: 

1. daß auf der Unterseite von Leitbündel 1, um dieses mehr oder 
weniger genau halbkreisförmig gruppiert, noch vier bis fünf sehr kleine 
Leitbündel auftreten; 

2. daß das Leitbündel 4 — ohne das vorgelagerte kleine Leitbündel — 
ganz an die Peripherie gerückt ist; 

3. daß die Leitbiindel 3 und 3’ der Unterseite genähert in normaler 
Lage verlaufen; 

4. daß die beiden Säume der Blattscheide noch weitere Leitbündel 
enthalten, welche wie bei Alisma plantago eine Fortsetzung der Hauptreihe 
darstellen. 

Dicht unter der Blattspreite rundet sich der Blattstiel ab, und damit 
wird eine Umlagerung der Leitbündel im Querschnittsbilde notwendig; 
diese vollzieht sich in folgender Weise: 

1. Die Leitbündel 2, 2’ und 4 nähern sich dem Leitbündel 1, ebenso 
rücken 3, 3, a und a’ von der Oberfläche heran, bis schließlich von den 
Leitbündeln 1, 2, 3, a, a’, 3’ und 2’ ein Bündelrohr (im Querschnittsbilde 
ein ovaler Ring) gebildet wird, in dessen Innern das Leitbündel 4 verläuft: 
diese Gruppe von Leitbündeln liegt nicht zentral, sondern der Oberseite 
genähert. f 

2. Das Leitbündel 5, welches weiter unten auch schon nicht peripher 
lag, rückt noch ein wenig weiter nach innen, und die Leitbündel b, b’, c 
und c’ entfernen sich gleichfalls von der Oberfläche; der Enderfolg ist, 
daß diese fünf Leitbündel sich zu einer schwach gebogenen Bündelrinne 
formieren, welche unterseits dem unter 1. genannten Biindelrohr vor- 
gelagert ist. 

3. Auch die kleineren peripherischen Leitbündel, also alle diejenigen, 
welche in der Abb. 6 nicht besonders bezeichnet sind, rücken von der 
Oberfläche etwas ab; das dem Leitbündel 4 vorgelagerte Leitbündelchen 
rückt sogar fast zwischen a und a’, die übrigen dagegen bleiben weiter 
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außerhalb und umschließen somit rechts, unterseits und links die unter 
1. und 2. genannten Gruppen. 

Das Endergebnis aller dieser Umlagerungen ist in der Abb. 7 wieder- 
gegeben. 

Die Leitbündelverbindungen sind wie bei Alisma plantago über den 
ganzen Blattstiel verteilt und zwar ziemlich gleichmäßig: 

In den Säumen der Blattscheide verlaufen die größeren Leitbündel, 
welche im Querschnittsbilde die Erweiterungen der Hauptreihe bilden, 
zunächst parallel, dann biegt jeweils das äußerste gegen das nächste um 
und mündet in dieses ein; zuvor werden Leitbündelverbindungen ver- 
schiedener Form gebildet, teils mehr oder weniger quer, dabei gerade oder 
gebogen oder geschlängelt, teils als 
Abzweigungen von einem Leitbündel 
zum nächst inneren schräg bis sehr 
steil ansteigend. 

In dem mittleren, dicken Teil der 
Blattscheide, in welchem die Leitbün- 
del 1—5 und a— verlaufen, werden 
zwischen allen Leitbündeln Verbin- 
dungen angelegt, zwischen denen der 
Hauptreihe unter sich, zwischen denen 
der Hauptreihe und den peripheri- reo a des eden butt. 
schen und zwischen den peripherischen  blattes dicht unter der Blattspreite. 
unter sich. Diese Verbindungen sind 
sogar in dieser Region des Blattstieles so zahlreich, daß sie auf einer 
verhältnismäßig kurzen Strecke von 1,2 cm einen vollkommenen 
Zusammenhang zustande bringen. 

Oberhalb der Blattscheide finden sich im Blattstiel ebensolche Leit- 
bündelverbindungen, jedoch je nach den Abständen der Diaphragmen- 
schichten in verschiedener Reichlichkeit. Zunächst werden die Ver- 
bindungen etwas spärlicher, so daß durch sie ein vollkommener Zusammen- 
hang aller Leitbündel erst nach 1,5—1,7 cm erreicht wird; im obersten 
Teile dagegen, nahe der Spreite, liegen die Verbindungen wieder dichter 
übereinander, und der vollkommene Zusammenhang besteht mindestens 
innerhalb von 1,2cm, wurde aber im günstigsten Fall sogar innerhalb 
0,7 em festgestellt. Die Verteilung der Verbindungen zeigt wieder gleiche 
Unregelmäßigkeiten wie bei Alisma plantago: so z. B. wurden in einer 
Serie von Schnitten drei Verbindungen zwischen den Leitbündeln 1 und 5 
gefunden und nur eine zwischen 1 und 4, in einer anderen Serie dagegen 
vier Verbindungen zwischen 1 und 4 und nur zwei zwischen 1 und 5; 
besonders viele Verbindungen bestehen zwischen den an den Seiten- 
kanten nahe aneinanderliegenden Leitbündeln 2, 3, a und b, während in 
allen untersuchten Serien die Leitbündel 1 und 2 bzw. 2’ nur ziemlich 
selten anastomosieren. Vielfach finden sich, da die Diaphragmen oft 




















568 Fritz Jürgen Meyer: 
simtliche Lakunen in einer Ebene durchsetzen und damit besonders 
günstige Verhältnisse für die Anastomosenbildung geschaffen sind, in 
gleicher Höhe des Blattstieles so viele Verbindungen, daß etwa die Hälfte 
aller größeren Leitbündel in seitlichen Zusammenhang gebracht ist. 
Im übrigen ist über den Verlauf und die Form der Verbindungsstränge 
nichts anderes zu sagen als für Alisma plantago. 


Am Übergang zur Spreite liegt eine ausgesprochene Leitbündelverbin- 
dungszone, in welcher einerseits ein überaus starker Zusammenhang 
zwischen den sämtlichen größeren und kleineren Leitbündeln zustande 
kommt und andererseits die Verteilung der Leitbündel auf die einzelnen 
Primärnerven der Spreite erfolgt. 

Die Untersuchung dieser Region gestaltete sich besonders schwierig, weil hier 
Blattstiel und Blattspreite nicht wie bei den meisten anderen Blättern in einer 
Ebene liegen, so daß also sämtliche Leitbündel mehr oder weniger stark umbiegen 
müssen und zwar jedes nach einer anderen Richtung. Somit wäre die Untersuchung 
mit Hilfe paralleler Serienschnitte, sogar mit Mikrotomschnittserien, ohne Erfolg 
nd da in dem dichten Gewirr dieser Leitbündelverbindungszone die stark 

hschnitt Leitbündel sich nieht von Schnitt zu Schnitt hätten ver- 
folgen bons. Es blieb daher nichts anderes übrig, als mit Handschnittserien von 
verschiedenen Seiten in die Verbindungszone einzudringen, und zwar wurden 
Serien von Schnitten einerseits ausgehend vom Blattstiel, andererseits von den ein- 
zelnen Primärnerven der Spreite her angefertigt. Insgesamt wurden etwa 50 Blatter 
zu dieser Untersuchung verwandt; jede Schnittserie gab dann einen Einblick 
wenigstens in einen kleinen Teil der * seaman und aus diesen Einzelergeb- 
nissen mußte das Gesamtbild der räumlichen Verhältnisse konstruiert werden, 
ähnlich wie bei Kombinationen aus einfachen Schnittserien, jedoch viel mühseliger 
als bei diesen. Besonders zu beachten war noch, daß die vorherige Infiltration 
möglichst kurzfristig erfolgen mußte, da sonst ein Übertritt der Fuchsinlösung in 
die Nachbargewebe stattfand und die Schnittbilder dadurch wesentlich unüber- 
sichtlich wurden; ferner wurden vielfach die einzelnen Schnitte der Serien nicht 
ganz parallel geführt, sondern die Schnittrichtung so weit wie möglich dem bogigen 
Verlauf der gerade zu verfolgenden Leitbündel angepaßt. 


Im wesentlichen zeigten sich in der Übergangszone aller Blätter die 
gleichen Verhältnisse, nur in unwichtigeren Einzelheiten wurden Ab- 
weichungen beobachtet; diese traten zum Teil auch schon äußerlich bei 
der Betrachtung der Nervatur in der Spreitenbasis hervor; es handelt 
sich dabei einerseits darum, daß die Nerven nicht immer so gesondert 
in die Spreite eintreten, wie es in Abb. 9 dargestellt ist; vor allem der 
Primärnerv 3 ist manchmal zunächst mit dem Primärnerven 4 auf ganz 
kurzer Strecke vereinigt, was natürlich zur Folge hat, daß auch die in 
diese beiden Nerven eintretenden Leitbündel im Innern einen etwas 
abgeänderten Verlauf haben. Weitere Unterschiede zeigten sich in 
bezug auf die kleinen peripherischen Leitbündel: diese treten teils in die 
Primärnerven mit ein, im übrigen aber bilden sie kleine selbständige 
Nerven (3. Ordnung) und führen zu den ersten von den Primärnerven 
abgezweigten Sekundärnerven; die Zahl und der Verlauf dieser kleinen 
Nerven ist aber individuell verschieden, und somit lohnte es nicht, alle 
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peripherischen Leitbündel des Blattstieles durch die Übergangszone 
hindurch zu verfolgen und ihre Verzweigungen näher zu beachten. Im 
folgenden werden aus diesen Gründen nur die im Querschnittbilde von 
Abb. 7 besonders bezeichneten Leitbündel und einige wenige von den 
übrigen verfolgt werden. 

Vor dem Übertritt der Leitbündel in die einzelnen Primärnerven werden 
auf einem nur ganz wenig tieferen Niveau die verschiedensten Leitbündel- 
verbindungen angelegt: 

1. Zu unterst treten Verbindungen zwischen Leitbündel 5 und den 
drei vorgelagerten peripherischen Leitbündeln auf. 

2. Etwas höher folgen Verbindungen zwischen den Leitbündeln 5 
und © bzw. c’ und zwischen c und b!. 

3. Während Leitbündel5 zusammen mit den drei vorgelagerten 
bereits ausbiegt, folgen stärkere Verbindungen von Leitbündel 1 nach ce 
und von 2 nach dem Verbindungsbogen, welcher von b über ce, 5 und ec’ 
bis b’ führt, und zwar setzen sich diese Verbindungen zwischen b und c 
an den Verbindungsbogen an; etwa gleichzeitig gehen Verbindungen 
von 3 nach a. 

4. Schließlich folgen besonders starke Verbindungsstränge, die in 
einer Ebene (die aber nicht mehr genau senkrecht zur geometrischen 
Achse des Blattstieles liegt) von Leitbündel 1 über 2 nach 3 und von 
Leitbündel 4 nach 1, bzw. 2 und 3 führen. 

Bezüglich des Verlaufes aller genannten Leitbündelverbindungen ist 
noch zu bemerken, daß sie entweder von innen nach außen ganz schwach 
ansteigen oder (zum geringeren Teil) genau quer zwischen den verbundenen 
Leitbündeln liegen. Schematisch sind diese Verhältnisse in Abb. 8a 
bis d dargestellt worden. 

Teils in der Verbindungszone und teils unmittelbar darüber erfolgt 
die Verteilung der Leitbündel auf die Nerven der Spreite; diese vollzieht 
sich im allgemeinen, d.h. abgesehen von den oben angedeuteten Ab- 
weichungen in folgender Weise (vgl. auch Abb. 8 6, d): 

1. In den Mittelnerven (Nr. 1 in Abb. 9) gehen die großen Leitbündel 1, 
4 und 5 über, ferner unterseits die drei mittelsten peripherischen Leit- 
bündel und oberseits das mittelste, dem Leitbündel 4 vorgelagerte Leit- 
bündelchen. 

2. In den ersten seitlichen Primärnerven (Nr. 2) treten ein das Leit- 
bündel c, nachdem es die Verbindung von 2 her aufgenommen hat, und 
das zwischen c und b vorgelagerte peripherische Leitbündelchen. 

3. In den nächsten Primärnerven (Nr.3) treten das Leitbündel b, 
nachdem es Verbindungen von 2 und von c aufgenommen hat, und ein 
peripherisches, ihm annähernd vorgelagertes Leitbündelchen ein. 

1 Da die Strukturen rechts und links der Mediane symmetrisch sind, wird die 
Darstellung im folgenden auf die linke Seite beschränkt bleiben. 
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Leitbiindel a ein. 
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4. In den zur Widerhakenspitze der Spreite führenden, recht starken 
Primärnerven (Nr. 4) gehen Leitbündel 2 und eine nicht unbedeutende 

















Abb. 9. Sagittaria sagittifolia, Blatt- 
spreite und Blattstiel ohne Blatt- 
scheide in :/, der natürl. Größe. 


Abb. 8. Sagittaria sagü ia, Ubergangsregion zwischen 

Blattstiel und Blattspreite des großen Luftblattes; stark 

schematisierte Querschnittserie: Hauptleitbündel als 

Kreise, kleine  peripherische Leitbündel als Punkte, Leit 
Iverb als Striche, Austritt der Leitbündel 
in die Nerven durch Pfeile angedeutet. 








Abzweigung von 3 über und vereinigen sich mehr oder weniger rasch 
(bis 11/, cm später), dazu kommen noch zwei peripherische Leitbündel. 
5. Der äußerste größere Primärnerv (Nr.5) wird von Leitbündel 3 
(nach Aufnahme der von 4 ausgehenden Verbindung) innerviert. 
6. In den nur zarten Randnerven (Nr. 6) der Spreitenzipfel tritt das 
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Die Untersuchung des Leitbündelverlaufes in den Primärnerven der 
Spreite lieferte die gleichen Ergebnisse wie bei Alisma plantago. Die An- 
ordnung der Leitbündel im unteren Teil des Mittelnerven ist in Abb. 10 
dargestellt; zwischen diesen Leitbündeln wurden Verbindungen nach 
allen Richtungen festgestellt, von Leitbündel 1 
nach 4 und anderen oberseitigen, von 1 nach 5 
und den anderen unterseitigen, sowie zwischen 
benachbarten peripherischen. Die übrigen Primär- 


nerven zeigten ähnliche Verhältnisse in einer Le os 
ihrer geringeren Starke entsprechenden einfache- a 





ren Form. Abb. KEN RE 
2. Infiltrationsversuche. > men nem! en 


Durch Infiltrationsversuche wurde in gleicher er Le 
Weise wie bei Alisma plantago die Leistungs- " @ 
fähigkeit der anatomisch festgestellten Leitbündelverbindungen geprüft. 

Versuch 1. Durch Einkerbungen wurde der Blattstiel 71/, em unter 
der Spreite derart durchschnitten, daß. nur das mittelste Leitbündel (1) 
erhalten blieb. Bereits nach einer Strecke von 8 mm waren die Mehrzahl 
der inneren Leitbündel (2, 2’, 3, 4, 5) und einige 
peripherische Leitbündel von der Farbstofflösung 
infiltriert, nach 2cm sämtliche innere und die 
meisten peripherischen (außer einem oberseits und 
vieren unterseits), und nach 3,2 cm sämtliche 
Leitbündel. 

Versuch 2. Die Einkerbungen wurden in der 
gleichen Weise 1 cm unter der Spreite ausgeführt. 
Die Farbstofflösung erreichte 1 mm unter der 
Spreite die Leitbündel 2, 2’, 3, 3’ und 4, sowie 
oberseits zwei und unterseits ein peripherisches 
Leitbündel. In der dann folgenden Leitbündel- 
verbindungszone wurde die vollständige Infil- 
tration aller Leitbündel bewirkt. 4 

Versuch 3. Die Einkerbungen wurden 2 mm ai) 
unter der Spreite angebracht. In der Basis der oittifolia, “Tnfiltrations- 
Spreite waren alle Leitbiindel gefarbt. gs Den 

Versuch 4. In der Spreitenbasis wurden Ein- 
schnitte parallel zum Mittelnerven soweit eingeführt, daß sämtliche 
anderen Primärnerven unterbrochen waren. Die Farbstofflösung infil- 
trierte dann den in Abb. 11 durch Punktierung gekennzeichneten Teil 
der Spreite; das bedeutet: Sekundärnerven vermittelten einen Über- 
tritt der Farbstofflösung vom Mittelnerven zu den benachbarten Primär- 
nerven usw. bis zu den Randnerven, jedoch wurde die Farbstofflösung 
(trotzdem alle Teile der Spreite transpirieren konnten) in den Primär- 
nerven nicht rückwärts (gegen die Widerhakenzipfel der Spreite) geleitet. 
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b) Die Luftblatt-Jugendformen. 
Diese Formen sollen hier, beginnend mit der einfachsten, in auf- 
steigender Linie betrachtet werden, und ebenso soll auch später mit den 
Wasserblättern verfahren werden. 


1. Das bandförmige und das spatelförmige L sftblatt. 

Als erste Jugendform an kräftigen alten Pflanzen fand ich das band- 
förmige Blatt, wie es in Abb. 12 wiedergegeben ist, und das spatelförmige, 
dessen Fläche sich im oberen Teil ohne deutliche Ab- 
grenzung von Stiel und Spreite allmählich verbreitert. 
In beiden Formen zeigt das Leitbündelsystem abge- 
sehen von dem durch die Verbreiterung bedingten 
schwachen Auseinanderweichen der Nerven in der 
Spatelfläche den gleichen Bau: 

Im Querschnitt durch den mittleren Teil des Blattes 
liegen fünf größere Leitbündel, welche der Hauptreihe 
des Stieles der Altersform entsprechen; außerdem be- 
finden sich in der Medianebene oberseits ein kleines 
reduziertes Leitbündel und unterseits ein etwas größeres 
in peripherischer Lage. Dazu kommen in dem unteren, 
ziemlich deutlich abgegrenzten scheidenförmigen Teil 
jederseits im Saum noch zwei weitere Leitbündel als 
Verlängerung der Hauptreihe. 


























Abb. 12. Sagittaria 
sagittifolia, band 


formiges Luftblatt Abb. 13. Sagittaria sagittifolia, Quer- 
in natirlicher schnitt durch den Blattstie! des 
Größe. löffelförmigen Luftblattes. 


Der Verlauf der Hauptleitbündel ist in Abb. 12 gezeichnet. Durch 
Querschnittserien wurden Leitbündelverbindungen zwischen den Leit- 
bündeln der Hauptreihe und zwischen dem Mittelleitbündel und dem 
unterseitigen peripherischen festgestellt. Die Zahl dieser Verbindungen 
ist jedoch in allen Teilen der Blätter nur gering, und insbesondere wurde 
an keiner Stelle, auch nicht bei dem spatelförmigen Blatt, eine An- 
reicherung von Verbindungen gefunden. 

2. Das löffelförmige Luftblatt. 

Bei dieser Blattform ist die Spreite bereits gegen den Stiel scharf 
abgesetzt. Der Stiel besitzt oberhalb der Scheide den in Abb. 13 gezeich- 
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neten Querschnitt und rundet sich unter der Spreite ab. Die Spreite ist 
an ihrer Basis abgerundet und noch ohne die in Abb. 14 auftretende 
herzförmige Lappung. 

Das Leitbündelsystem ähnelt bereits stärker demjenigen des großen 
pfeilförmigen Blattes. Außer der Hauptreihe sind hier schon die Leit- 
bündel 4, 5, b, b’, c, e’ und ein kleines, dem Leitbündel 5 vorgelagertes 
Leitbündelchen vorhanden, gelegentlich auch ver- 
einzelte andere peripherische reduzierte Stränge. 
Leitbündelverbindungen sind im Blattstiel ziemlich 
häufig, und zwar zwischen allen Leitbündeln. In der 
Übergangszone treten auch sogar schon zwei Ver- 
bindungen zwischen Leitbündel 1 und 2 und zwischen 
1 und 2’ auf; diese Verbindungen unterscheiden sich 
von denen des Blattstieles durch ihre besondere Dicke 
und müssen somit als Beginn der Ausbildung der für 
die späteren Blätter charakteristischen Leitbündel- 
verbindungszone angesprochen werden: 

3. Das am Grunde herzförmige löffelähnliche Blatt. 

Die Form des untersuchten Blattes gibt Abb. 14 
wieder. Im Blattstiel treten zu den Leitbündeln der 
vorigen Blattform noch einige kleine peripherische 
Leitbündel hinzu; die Nervatur der Spreite enthält 
sieben Primärnerven. 

Die Leitbündelverbindungen des Blattstieles sind 
schon so zahlreich zwischen inneren und peripheri- 
schen Leitbündeln, daß in einer verhältnismäßig | 
kurzen Strecke von 6 mm ein vollkommener Zu- 
sammenhang hergestellt wird. Die Verbindungszone | 

|! 











am Übergang zur Spreite läßt als starke Verbin- 
dungen aber auch hier nur diejenigen zwischen den 





drei mittelsten Leitbündeln erkennen. Abb. 14. Sagittaria 
; ilförmi sagittifoli Grund 
4. Das kleine pfeilförmige Blatt. ae 


Zwischen der vorigen Blattform und der Alters- in natürlicher Größe. 
form werden kleinere pfeilförmige Blätter mit nur 
kürzeren Widerhakenspitzen entwickelt (die Hauptnerven der Wider- 
hakenspitzen Nr. 4 sind etwa halb so lang wie der Mittelnerv Nr. 1). 
Die Nervatur ist bereits fast die gleiche wie bei der Altersform; es fehlen 
nur die Nerven Nr. 6. Der Blattstiel ist hier zwar dicker als beim vorigen 
Blatt, aber die Anordnung der Leitbündel im Querschnitt ist noch die 
gleiche. In der Leitbündelverbindungszone unter der Spreite sind immer 
noch die Verbindungen zwischen den drei Mittelleitbündeln hervorragend 
stark, überdies aber treten auch andere zwischen den Leitbündeln 2 
und 3 und zwischen den inneren und den peripherischen der Unter- 
seite mehr oder weniger deutlich hervor, je nachdem ob die Blätter 
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dem typischen Altersblatt oder der vorangegangenen Jugendform ähn- 
licher sind. 

c) Die Wasserblattformen. 

Zur Untersuchung der Wasserblätter wurden einerseits die submersen 
Primärblätter und die Schwimmblätter jugendlicher Pflanzen mit ver- 
schiedener Spreitenform herangezogen, andererseits die submersen 
Blätter und Schwimmblätter alter Pflanzen aus tieferem Wasser. 

1. Das bandförmige Blatt einer jungen Pflanze. 

Das untersuchte Blatt stammte von einer sehr jungen Pflanze, die 
in 40 cm tiefem Wasser wuchs (leg. Fr. X. Mayr bei Dechsendorf, Juni 
1913). Seine Länge betrug 6 cm, wovon 1,8 cm auf die Blattscheide ent- 
fiel, seine Breite oberhalb der Scheide 3 mm und im oberen Teil bis 41/, mm. 

Die Nervatur des Blattes ist überaus einfach: Ein Mittelnerv zieht 
sich von der Basis bis zur Spitze geradlinig hindurch, jederseits von ihm 
verläuft ein seitlicher Primärnerv und zu äußerst ein zarter Randnerv. 
Dicht vor der Spitze des Blattes biegt der bis dahin parallel zum Mittel- 
nerven gerichtete seitliche Primärnerv gegen diesen um, so daß die drei 
Nerven sich unmittelbar unter der Apikalöffnung des Blattes vereinigen. 
Kurz vorher mündet der Randnerv in den seitlichen Primärnerven ein. 
Im Querschnitt zeigt sich, daß der Mittelnerv von einem Hauptleitbündel 
mit einem Gefäßgang und einem kaum erkennbaren, überaus zarten, 
reduzierten Leitbündelchen auf der Blattunterseite besteht; die seit- 
lichen Primärnerven sind einbündelig, die Randnerven nur sehr schwach. 
Nerven zweiter Ordnung sind im oberen Teil des Blattes in größerer Anzahl 
vorhanden, in der Scheide nur spärlich; sie verlaufen vom Mittelnerven 
zu den benachbarten Primärnerven quer oder meist schwach ansteigend, 
von diesen zu den Randnerven meist quer. 

2. Das spatelförmige Blatt einer jungen Pflanze. 

Das untersuchte Blatt, welches von der gleichen Pflanze stammte 
wie das vorige, war 9"/, cm lang und besaß oben eine spatelförmige Ver- 
breiterung; unten war es 4 mm breit, nach oben zu verbreiterte es sich 
bis auf 61/, mm (im dritten Viertel) und nahm dann an Breite allmählich 
wieder ab. 

Die Nervatur zeigte gegenüber derjenigen des vorigen Blattes nur eine 
Abweichung; unterhalb der Blattmitte bei Beginn der Verbreiterung der 
Blattfläche verbleibt nämlich der Randnerv in der Blattfläche als zweiter 
seitlicher Primärnerv, und ein neuer Randnerv zweigt sich von ihm ab. 
Das Leitungssystem deutet also daraufhin, daß an dieser Stelle die Spreite 
beginnt; besondere Leitbündelverbindungen zwischen den drei Haupt- 
nerven und den Randne:ven liegen jedoch hier noch nicht vor. 

3. Das untergetauchte löffelförmige Blatt einer jungen Pflanze. 

Das untersuchte Blatt stammte von dem gleichen Material wie die 
beiden vorigen (freilich von einem anderen Exemplar) ; seine Gesamtlänge 
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betrug 6'/, cm, der Stiel war 2 mm breit, die deutlich abgesetzte Spreite 
25 mm lang und bis 6 mm breit. 

Im Querschnitt des Stieles liegen drei groBe Leitbiindel und jederseits 
ein Randleitbiindel in einer gebogenen Hauptreihe, auBerdem unterseits 
ein peripherisches Leitbiindel in der Mediane. 

AuBer den iiber den ganzen Blattstiel verteilten Leitbiindelverbin- 
dungen treten besonders starke Verbindungen an dem Ubergang zur 
Blattspreite auf, und zwar liegt hier eine bogenförmige Verbindungszone, 
in welcher die kraftigsten Verbindungsstränge vom Mittelleitbündel zu 
den beiden benachbarten 
und etwas schwächere von 
diesen zu den Randnerven 
führen (Abb. 15). Oberhalb 
der Verbindungszone geht 
Leitbündel 1 in den Mittel- 
nerven (Nr. I) der Spreite 
über, Leitbiindel 2 (bzw. 2’) 
tritt geteilt in die seitlichen 
Primärnerven (Nr. II und 
III, bzw. II’ und II’) ein, 
und Leitbündel 3 läuft als 
Randnerv(R) in der Spreite 
weiter. In der Spreite ver- 
einigen sich zuerst etwa in sy db > 
der Mitte die Randnerven 

. Abb. 15. Sagittaria sagittifolia, Spreitenbasis des 
mit den Nerven Nr. III, untergetauchten löffelförmigen Blattes. 
dann dicht vor der Spitze 
mit den Nerven Nr. II, die gleich darauf unmittelbar vor der Apikal- 
öffnung in den Mittelnerven einmünden. 

4. Das untergetauchte bandförmige Blatt alter Pflanzen. 

Das untersuchte Blatt hatte unten eine Breite von 1,6cm und im 
oberen Teil bis zu 2 cm; der unterste Teil des Blattes fehlte; die Länge 
des mir noch zur Verfügung stehenden Stückes betrug 48 cm. 

Die Nervatur dieses Blattes ist trotz der großen Länge des Blattes 
recht einfach: Beiderseits des Mittelnerven verlaufen parallel zu diesem 
die seitlichen Primärnerven, und zwar bis 30 cm unter der Spitze jeder- 
seits vier, wovon der äußerste ein Randnerv ist; dann vereinigen sich 
der Randnerv und der nächste Primärnerv, und 11 cm unter der Spitze 
erfolgt noch einmal eine gleiche Vereinigung, so daß insgesamt nur noch 
sieben Nerven übrig bleiben. Anastomosen werden zwischen diesen 
Primärnerven in allen Teilen des Blattes gebildet durch die Nerven 
zweiter Ordnung; in der unteren Hälfte des untersuchten Stückes sind 
diese Nerven quer gerichtet oder steigen von der Mitte gegen den Rand an 
(im allgemeinen unter einem Winkel von 80°, selten steiler) ; in der oberen 
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Hälfte steigen alle Nerven zweiter Ordnung an, und zwar bis zu 30° 
gegen den Primärnerven geneigt. Ganz allgemein gilt, daß die Nerven 
zweiter Ordnung neben dem Mittelnerven steiler abzweigen als zwischen 





















































unten oben 


Abb. 16. Sayittaria sagittifolia, Nervatur des untergetauchten bandförmigen Blattes einer 
alten Pflanze in 2'/,facher Vergrößerung. 


den seitlichen Primärnerven. Im oberen Teile des Blattes kommen- in 
dem ziemlich breiten Felde zwischen dem Mittelnerven und seinem 
Nachbarnerven auch Verzweigungen vor (Abb. 16). 


a) 


Abb. 17. Sagittaria sagittifolia. a) léffelférmiges und b) pfeilförmiges Schwimmblatt einer 
jungen Pflanze in natürlicher Größe, c) Querschnitt durch den Blattstiel des letzteren. 





Im Querschnitt zeigt sich, daß der Mittelnerv aus einem großen und 
einem diesem unterseits peripherisch vorgelagerten kleinen Leitbündel 
besteht, die übrigen nur aus einem mehr oder weniger großen Leitbündel. 
Im Mittelnerven liegt das große Leitbündel mitten zwischen der ober- 
seitigen und der unterseitigen Epidermis und ist von kleinen Lakunen 
umgeben, während im übrigen das Blatt nur von einer Reihe weiterer 
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Lakunen erfüllt ist; in den seitlichen Primärnerven dagegen ist das 
Leitbündel der Blattunterseite genähert und nicht mehr durch eine 
Lakune von der Epidermis getrennt. Die Anastomosen verlaufen mitten 


zwischen den Epidermen quer durch die 
Diaphragmen 

5. Das löffelförmige und das pfeil- 
förmige Schwimmblatt junger Pflanzen. 

Die untersuchten Blätter stammten 
von einer jungen, in etwa 7 cm tiefem 
Wasser gewachsenen Pflanze; ihre Form 
und Größe ist in Abb. 17a und b wieder- 
gegeben. Das Leitbündelsystem des Blatt- 
stieles unterscheidet sich von dem des 
untergetauchten löffelförmigen Blattes da- 
durch, daß auch oberseits in der Mediane 
ein peripherisches Leitbündel verläuft 
(Abb. 17c). An der Übergangsstelle zwi- 
schen Blattstiel und Blattspreite ist eine 
Leitbündelverbindungszone ausgebildet, wel- 
che derjenigen des untergetauchten löffel- 
förmigen Blattes (vgl. Abb. 15) ähnlich ist. 
Besonders stark sind die Verbindungs- 
strange zwischen den Leitbündeln 1 und 
2 (bzw. 2’), aber auch von Leitbündel 1 
nach den peripherischen führen innerhalb 
dieser Zone wenn auch dünnere Verbin- 
dungen. 

6. Das große pfeilförmige Schwimmblatt 
alter Pflanzen. 

Mit zunehmender Größe der Pflanzen 
werden auch die Schwimmblätter kräftiger 
und gehen zur ausgesprochen pfeilförmigen 
Spreitenentwicklung über. Dabei verstärkt 
sich im Blattstiel das Leitungssystem durch 
Vermehrung der Leitbündel. In dem größ- 
ten von mir in etwa 15 cm tiefem Wasser 








Abb. 18. Sagittaria re 
großes pfeilfürmig i 





a) Spreite in | natürlicher Größe. 
b) Querschnitt durch den Blattstiel. 


gesammelten Schwimmblatt, dessen Spreite in Abb. 18a gezeichnet ist, 
waren außer den Leitbündeln 1—5 noch die Leitbündel a und c so 
stark, daß sie unter den übrigen peripherischen Leitbündeln deutlich 
hervortraten, während noch nicht klar zu erkennen war, welche Leit- 
bündel den Leitbündeln b entsprachen (Abb. 185). 

Im Blattstiel solcher Blätter treten zunächst die für das große pfeil- 
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Am Übergang zur Spreite bilden sich die beiden Leitbündelgruppen, 
die oberseitige aus den Leitbündeln 1, 2, 2’, a, a’ und 4, die unterseitige 
aus 5, c und c’. In der Leitbündelverbindungszone wird zu unterst eine 
bogenförmige Verbindung von Leitbündel 5 nach c und nach ec’ angelegt, 
dann eine Verbindung von 1 nach 5 und schließlich Verbindungen von 
1 nach 2 und 2’, sowie von 4 nach 2 (bzw. 2’); dazu kommen noch kleine 
Verbindungsstränge nach den peripherischen Leitbündeln, die jedoch 
wegen der Beschränkung des Materials nicht im einzelnen genauer ver- 
folgt werden konnten. Mit dem Fehlen der Leitbündel 3 und b in den 
beiden genannten Gruppen steht im Einklang die schwächere Nervatur 
des Blattes, in welcher nur die Nerven 1—4 (vgl. Abb. 9 und 18) gut 
entwickelt sind. Das größte untersuchte Blatt ist somit das letzte Über- 
gangsstadium bezüglich Blattform, Nervatur und Leitbündelsystem in 
der Formenreihe, deren Abschluß das große pfeilförmige Luftblatt bildet. 


B. Andere Sagittaria-Arten. 


Vorweg ist zu bemerken, daß mir von den im folgenden behandelten 
Sagittaria-Arten nur wenig (in Alkohol konserviertes) Material zur Ver- 
fügung stand, so daß die Untersuchung besonders der Übergangsstelle 
zwischen Blattstiel und Blattspreite nicht mit der gleichen Gründlichkeit 
durchgeführt werden konnte wie bei Sagittaria sagittifolia. Immerhin 
gelang es aber, alles genügend klar festzustellen, was grundsätzlich 
wichtig ist. Bei der Wiedergabe meiner Beobachtungen beschränke ich 
mich überdies, um mich nicht in Einzelheiten zu verlieren, die vielfach 
zu Wiederholungen und zu Weitschweifigkeiten führen würden, auf ein 
Minimum, welches ausreicht, um die im letzten Abschnitt angestellten 
Schlußbetrachtungen zu sichern. 

1. Sagittaria montevidensis CHAM. et SCHLECHTD. 

Das untersuchte Blatt stammte aus den Gewächshäusern in München- 
Nymphenburg. Der Blattstiel hatte eine Länge von 102 cm und eine 
Dicke von 20 mm (unten) bis 5mm (unter der Spreite). 

Das Leitbündelsystem von Sagittaria montevidensis ist stärker ent- 
wickelt als das von Sagittaria sagittifolia und zeigt gewisse Uberein- 
stimmungen mit dem von Echinodorus macrophyllus (vgl. Abb. 2 und 19), 
ohne jedoch eine ganz so starke Zusammensetzung zu erreichen. Im 
wesentlichen verbleibt die Eng im Verlauf durch den ganzen 
Blattstiel die gleiche. 

Da der Blattstiel in allen Teilen eine rundliche Querschnittsform 
besitzt, läßt sich zwar äußerlich keine Grenze zwischen Oberseite und 
Unterseite feststellen; jedoch zeigt die Anordnung und Lagerung der 
Leitbündel im Querschnitt, wo der Übergang von der Unterseite zur Ober- 
seite zu suchen ist. Vergleichen wir nämlich den Querschnitt (Abb. 19) 
mit dem von Echinodorus macrophyllus (Abb. 2), so finden wir die Haupt- 
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reihe der Leitbiindel (I—I) mit sieben Leitbiindeln wieder; die Enden 
dieser Reihe liegen bei Echinodorus in den Kanten des Blattstieles und 
dementsprechend geben sie bei Sagittaria montevidensis diejenigen Stellen 
an, wo Blattstielunterseite und Blattstieloberseite ineinander übergehen ; 
dies wird auch bestätigt durch die im untersten Teile des Blattstieles 
entwickelte Blattscheide, deren beide Flügel sich gerade an diese Stellen 
ansetzen und gewissermaßen mit ihren Leitbündeln die Fortsetzungen 
der Hauptreihe bilden. Auch die zweite Leitbündelreihe (II—II) ist 
wiederzufinden und zwar mit 10 Leitbündeln, von denen die äußersten 
bereits vollkommen peripher verlaufen. Abweichend von Echinodorus 





Abb. 19. Sagittaria montevidensis, Querschnitt durch den Blattstiel. 


macrophyllus ist das dort recht starke Leitbündel N hier in die Reihe III 
bis III hineingerückt und auch bezüglich seiner Größe den benachbarten 
Leitbündeln der Reihe III—III angepaßt, die als zusammenhängende 
Leitbiindelrinne im ganzen 9 Leitbündel enthält. Die Reihe IV—IV ist 
gleichfalls angedeutet. Die Orientierung aller dieser Leitbündel ist normal 
im gleichen Sinne wie bei Echinodorus macrophyllus. Oberseits, d. h. also 
zwischen den äußersten Leitbündeln der Hauptreihe, befindet sich wie 
bei Echinodorus macrophyllus das innere Leitbündel J und um dieses 
außen herum (anstelle der beiden Reihen 1—1 und 2—2 bei Echinodorus 
macrophyllus) eine aus drei gleichfalls inversen Leitbündeln zusammen- 
gesetzte Leitbündelrinne. Überdies verlaufen im Innern des Blattstieles 
in den Kanten zwischen je drei Lakunen zahlreiche kleine und mehr oder 
weniger reduzierte, zum Anastomosensystem gehörige Leitbündelchen. 
Peripher, d.h. innerhalb des peripherischen Assimilationsgewebes sind 
unten im Blattstiel etwa 100, in 65 cm Höhe noch etwa 70 verschieden 
große und zum Teil reduzierte Leitbündel eingelagert. Zwischen allen 
Leitbündeln des Blattstieles sind zahlreiche Anastomosen in der gleichen 
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Weise wie bei Sagittaria sagittifolia gebildet. Im obersten Teile des Blatt- 
stieles sind die Leitbiindel entsprechend der geringeren Dicke des Blatt- 
stieles dichter zusammengerückt, und die äußersten Reihen (IV—IV, 
III—III, a—a) sind der Oberfläche so weit genähert, daß sie von den 
bereits unterhalb peripher verlaufenden Leitbündeln nicht mehr unter- 
schieden werden können, sofern sie nicht von unten her in ihrem Verlauf 
lückenlos verfolgt worden sind. In der Übergangszone zur Blattspreite 
besteht ein System von Verbindungen in ähnlicher Weise wie bei Sagittaria 
sagittifolia, und vor allem ist zu erwähnen, daß eine besonders starke 
/erbindungsgruppe zwischen den Leitbündeln der Hauptreihe besteht 
und daß hier das Leitbündel J ebenso wie bei Sagittaria sagittifolia das 
Leitbündel 4 (Abb. 7) in die Mitte des von den Reihen I—I und a—a 
gebildeten Leitbündelrohres gerückt ist. 

In der Spreitenbasis verteilen sich alsdann die Leitbündel zunächst 
auf einen Mediannerven und jederseits 12 seitliche Nerven erster Ordnung, 
von denen sich einige nach kurzer Strecke weiter gabeln, so daß insgesamt 
jederseits 16 Nerven erster Ordnung zustande kommen. Über die Ver- 
teilung und Anordnung der Leitbündel in den Nerven erster Ordnung ist 
kaum Besonderes zu berichten. Die für Echinodorus charakteristische 
starke Rippenbildung im Mediannerven fehlt, vielmehr tritt der Nerv 
im Querschnitt unterseits nur in Gestalt eines stumpfwinkeligen Dreiecks, 
oberseits kaum hervor, und somit ist das Leitbündelsystem entsprechend 
einfacher gebaut: in der Medianebene des Nerven liegen nur fünf Leit- 
bündel übereinander, und zwar drei normal gelagert und zwei invers, 
und die übrigen Leitbündel liegen oberseits und unterseits mehr oder 
weniger peripher. Das Ganze gleicht also — abgesehen von der größeren 
Zahl von Leitbündeln — den für Sagittaria sagittifolia beschriebenen 
Verhältnissen. Entsprechend zeigen auch die übrigen Nerven erster 
Ordnung einen einfacheren Bau; besonders stark ist jederseits der in die 
Widerhakenspitze der Spreite hineinlaufende Nerv erster Ordnung. 

2. Sagittaria chilensis CHAM. et SCHLECHTD. 

Die untersuchten Blätter stammten aus den Gewächshäusern des 
Botanischen Gartens in Erlangen. Die Blattstiele, von denen mir nur 
die obersten 10cm zur Verfügung standen, hatten scharf-dreikantige 
Form, ihre Breite betrug etwa 6 mm, ihre Dicke etwa 5 mm (Abb. 20). 
Die Spreite der Blätter hatte die gleiche Form wie die von Alisma plantago 
var. Michaletii f. stenophyllum, war aber nur 12cm lang und an der 
breitesten Stelle etwa 3 cm breit. 

Das Leitbündelsystem des Blattstieles ist, entsprechend dessen geringerer 
Größe, einfacher als bei der vorigen Art: außer einer Hauptreihe, welche 
aus sieben mehr oder weniger normal gelagerten Leitbündeln besteht 
(in meinem Material fand ich teils auch gedrehte Lage) und schließlich in 
den zwischen der Blattoberseite und den beiden Blattunterseiten gebildeten 
flügelartigen Kanten durch jederseits ein Kantenleitbündel fortgesetzt 
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wird, das seinen Siebteil gegen die Kante und seinen Tracheenteil gegen 
das letzte Leitbündel der Hauptreihe wendet, sind im Innern nur noch 
zwei Leitbündel in der Medianebene und zwar unterhalb des Hauptleit- 
bündels vorhanden; das peripherische System besteht im wesentlichen 
aus reduzierten Leitbündelchen (oberseits 12—14, unterseits 23—27) 
und enthält nur auf jeder Seite ein zwar kleines, aber doch vollständiges 
Leitbündel, das in jedem Fall mit dem Siebteil gegen die Epidermis 
gekehrt, also auf der Blattoberseite invers ist. 

Am Übergang zur Blattspreite wird eine Leitbün bind ¢ 
zwischen sämtlichen Leitbündeln der Hauptreihe — und zwar durch 
Anastomosen, welcheeben- 
so stark sind wie die 
Leitbündel der Hauptreihe 
selbst. Eine Schnittserie 
und ein aufgehelltes Total- 
präparat ließen in gleicher 
Weise erkennen, daß die 
Verbindungen vom Median- 
leitbündel zunächst genau 
quer zu den nächsten Leit- 
bündeln  hinübergehen, 
dann aber von diesen zu 
den folgenden auf ein et- 
was niedrigeres Niveau 
ree ae Rae MER Abb. 20. Sagittaria chilensis, Querschnitt durch den 
diese Verbindungen einen Blattstiel. 

Bogen, der einerseits ent- 

sprechend der Form der Hauptreihe konkav gegen die Oberseite des 
Blattstieles, andererseits konkav gegen den unteren Teil des Blattstieles 
ist. Auch sonst bestehen zwischen den peripherischen Leitbündeln unter 
sich und zwischen den inneren und den peripherischen Leitbündeln Ver- 
bindungen ; jedoch sind diese relativ schwach und unbedeutend; immerhin 
am stärksten sind die von dem mittelsten (größten) oberseitigen peri- 
pherischen Leitbündel nach beiden Seiten hin abgehenden Anastomosen- 
zweige, welche den für Sagittaria sagittifolia in Abb. 8c oberseits ein- 
gezeichneten Verbindungen entsprechen. 

Oberhalb der Verbindungszone löst sich das Leitbündelsystem in 
das der einzelnen Primärnerven auf, und zwar treten sämtliche Leitbündel 
der Medianebene und oberseits und unterseits einige peripherische Leit- 
bündelchen in den Mittelnerven ein, darunter auch die beiden größten 
(vollständigen) Leitbündel der Blattunterseite, während die übrigen 
Primärnerven nur je ein vollständiges Leitbündel aus der Hauptreihe des 
Blattstieles erhalten. Auch im Mittelnerven wurden Leitbündelverbindun- 
gen beobachtet, aber nur zerstreut und unregelmäßig wie im Blattstiel. 
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3. Das submerse Bandblatt! von Sagittaria natans PaLLas. 

Das untersuchte Blatt (aus den Gewächshäusern des Botanischen 
Gartens in München-Nymphenburg) hatte eine Länge von 58 cm; seine 
Breite betrug zu unterst 3 mm, in der Mitte 6 mm, an der breitesten 
Stelle (161/,—61/, cm unter der Spitze) 9 mm, 2 cm unter der Spitze noch 
7 mm, und dann verschmälerte es sich schließlich zu einer stumpf-rund- 
lichen Spitze. 

Das Leitbündelsystem dieses Blattes besteht aus fast vollkommen 
parallelen Nerven, deren Zahl mit der Breite des Blattes (aber nicht pro- 
portional der Breite) variiert. Nähere Angaben finden sich in meiner 
Arbeit über die Bandblätter der Alismataceen. An dieser Stelle sei nur 
hervorgehoben, daß zwischen den längsverlaufenden Nerven zahlreiche, 
auch schon am durchscheinenden Totalpräparat erkennbare Anastomosen 
bestehen, daß aber nirgends eine Leitbündelverbindungszone von beson- 
derer Ausgestaltung vorhanden ist. 

4. Sagittaria Engelmanniana SMITH. 

Das Material stammte aus den Botanischen Gärten in Erlangen und 
München-Nymphenburg (Freiland). Die untersuchten Blätter bildeten 
eine recht vollständige Reihe von ziemlich einfachen Jugendblättern bis 
zur endgültigen Altersform, dem spitzlappigen Pfeilblatt; alle Blätter 
waren ,,Luftblatter“. 

a) Die Altersform, das breite spitzlappige Pfeilblatt. Die Form und die 
Nervatur des untersuchten Blattes sind in Abb. 21a wiedergegeben; die 
Länge des Blattstieles betrug 65 cm, die der drei Lappen der Spreite 
10 cm von der Basis bis zur Spitze bzw. 101/, cm von der Basis bis zu den 
Widerhakenspitzen. 

Der Stiel dieses Blattes hat eine rundliche Querschnittsform, etwa 
eine Mittelform zwischen Alisma plantago (Abb. 1) und Sagittaria monte- 
vidensis (Abb. 19); sein Leitbündelsystem gleicht auf jeder Höhe im 
wesentlichen dem von Alisma plantago (ich verweise daher bezüglich der 
im folgenden benutzten Numerierung der Leitbündel auf die Abb. 1), 
nur ist das Leitbündel 6 ganz in das peripherische Gewebe gerückt und 
in der Hauptreihe sind die Leitbündel 4 und 5 ganz dicht zusammen- 
gelagert. 

Am Übergang zur Spreite ist eine starke Verbindungszone ausgebildet : 
zuerst lagern sich die Leitbündel der Hauptreihe zusammen mit Leit- 
bündel 6 im Querschnitt fast zu einem Kreise zusammen, und die Leit- 


1 Auch ,,Schwimmblätter‘ und „‚Luftblätter‘‘ standen mir von einer Sagittaria 
natans zur Verfügung, jedoch ohne Angabe des Autornamens. Da eine Nach- 
bestimmung der Blätter nicht möglich war und die Blätter mir eher zu Sagittaria 
natans Micux. (= 8. subulata [L.] BucHENAU) zu gehören schienen, beschränke 
ich mich auf die Feststellung, daß diese Blätter, die länglich-eiförmig und bis 
3 em lang und bis 10 mm breit waren, im aufgehellten Totalpräparat eine Leit- 
bündelverbindungszone zeigten, wie sie bei Sagittaria chilensis beobachtet worden 
ist (vgl. auch unten unter S. subulata). 
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bündel 7, 8 und 7’ rücken näher an 2, 1 bzw. 2’ heran; dann werden 
Leitbündelverbindungen gebildet von 1 nach 8, von 2 nach 7 und von 
2’ nach 7’ sowie eine besonders starke Reihe von Verbindungen in der 
Hauptreihe und etwas schwächere Verbindungen in der Reihe 7—8—7’. 
Insgesamt bestehen also Ähnlichkeiten mit dem Verbindungssystem bei 
Sagittaria sagittifolia, wie es in Abb. 8 dargestellt ist. Die Verteilung der 
Leitbündel auf die einzelnen Nerven der Spreite konnte jedoch nicht 
untersucht werden, da hierzu weit 
mehr Material (s. oben) notwendig 
gewesen wäre. 

b) Andere Blattjormen. Zur Unter- 
suchung gelangten noch die in Abb. 215 
bis e gezeichneten Blätter; die Länge 
der Blattstiele betrug 28cm bei b, 
30 cm bei c, 15cm bei d und 13cm 
bei e. 

Das Leitbiindelsystem der Stiele — 
dieser Blatter ist entsprechend der 1 
Größe der Blätter mehr oder weniger 
reduziert: bei b und c ist im Quer- 
schnitt die Hauptreihe auf 7 Leit- 
bündel zurückgegangen, wobei 3 und 
4 bzw. 3’ und 4’ ganz dicht aneinander 
gerückt sind, und die Leitbündel 7 
und 7’ sind fast ganz an die Peripherie 
gerückt, ihnen ist aber noch je ein 
kleines peripherisches Leitbündelchen 5 A - 
vorgelagert; bei d und'’e besteht die Abb. 21. Sagittaria Engelmanni, ver- 
Hauptreihe aus nur fünf Leitbiindeln, itn a) aiden ee 
so daß also 3 und 3’ bereits in den formen. 
Blattstielkanten verlaufen ; Leitbiindel 
6, 7 und 7’ sind zu kleinen peripherischen Leitbiindeln geworden, und 
nur Leitbiindel 8 verläuft noch im Innern, freilich auch ganz nahe an das 
mittelste unterseitige peripherische Leitbündelchen herangerückt. 

In der kleinsten Spreite (von e) zweigen sich einige Millimeter über 
der Spreitenbasis die beiden größeren seitlichen Primärnerven ab, an 
der Spreitenbasis die beiden nächsten Primärnerven und die zarten 
Randnerven. Trotz der geringen Größe und der einfachen Form der 
Spreite ist am Übergang vom Blattstiel zur Blattspreite eine bogenförmige 
Leitbündelverbindungszone innerhalb der Hauptreihe deutlich ausgebildet, 
dagegen sind die übrigen Verbindungen nicht bedeutender als sonst im 
Blattstiel. Das gleiche gilt auch für die anderen Blattformen; die in 
Blatt a gefundenen Verbindungen zwischen Leitbündel 8 und 7 bzw. 7’ 


fehlen in allen. 
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5. Sagittaria lancifolia L. ver. major MicHeLı. 

Das größte untersuchte Blatt hatte eine Spreite von breit-lanzett- 
licher Form, ähnlich der stenophyllum-Form von Alisma plantago, aber 
größer als diese (26 cm lang und bis 7 cm breit), und außerdem setzte sich 
die Spreite nicht so deutlich vom Stiele ab wie bei Alisma. Die Nervatur 
der Spreite ähnelt der von Alisma plantago, aber es zweigen sich hier 
sogar zwei Paare seitlicher Primärnerven erst in der Spreite ab, das erste 
nach dem unteren Viertel, das zweite in der Mitte der Spreite. 

Das Leitbündelsystem des Blatistieles zeigt im Querschnitt starke 
Übereinstimmungen mit Alisma plantago (ich verweise deshalb bezüglich 
der Numerierung der Leitbündel wieder auf Abb. 1), demgegenüber 
finden sich aber noch einige, freilich ziemlich unbedeutende Erweite- 
rungen: 1. ist die Hauptreihe durch jederseits ein kleines, den Leit- 
bündeln 5 bzw. 5’ vorgelagertes Leitbündelchen verlängert, 2. verläuft 
in der Medianebene noch ein viertes Leitbündel unterseits von Leitbündel 
8, und zwar von dem peripherischen Gewebe auch noch durch kleine 
Lakunen getrennt, und 3. verlaufen auf der schmalen Oberseite 6 und auf 
der sehr stark gewölbten Unterseite etwa 20 Leitbündel von verschiedener 
Größe unmittelbar hinter dem peripherischen Assimilationsgewebe, 
ähnlich wie bei Sagittaria sagittifolia (Abb. 6) die Leitbündel a, b und c, 
oder sie sind auch in das peripherische Gewebe etwas hineingelagert, in 
jedem Fall aber liegt hier im Gegensatz zu Sagittaria sagittifolia noch « ein 
reduziertes Bündelchen vor ihnen. 


Leitbiindelverbind: treten zunächst im Blattstiel selbst in der 
gleichen Weise wie bei Alisma plantago auf; dann aber bleibt auch in 
der Übergangszone zwischen Blattstiel und Spreite, sowie in der unteren 
Hälfte der Spreite dort, wo sich die innersten und stärksten seitlichen 
Primärnerven abzweigen, die Zahl der Leitbündelverbindungen beschränkt 
wie bei Alisma, und es wird nirgends eine Verbindungszone gebildet, in 
welcher auf kurzer Strecke alle Leitbündel des ganzen Systemes in 
Zusammenhang treten. 


6. und 7. Sagittaria Eatonii SMITH und Sagittaria graminea Micux. 

Sagittaria Eatonii besitzt nur Bandblätter, von Sagittaria graminea 
konnte ich ebenfalls nur Bandblätter untersuchen und zwar von zwei 
Varietäten, var. Chapmani (MoHR) SMITH und var. dioica (Material aus 
München-Nymphenburg). 

Das Leitbündelsystem besteht in allen drei Blättern aus mehr oder 
weniger parallelen Hauptnerven, zwischen denen in allen Teilen der 
Blätter Anastomosen vorhanden sind, eine besondere Verbindungszone 
aber ebenso wie in den Bandblättern von Sagittaria sagittifolia und 
Sagittaria natans (s. oben) fehlt. Im übrigen kann ich auf meine Arbeit 
über die Bandblätter der Alismataceen verweisen. 
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8. Sagittaria platyphylla (ENGELM.) SMITH. 

Die untersuchten Blätter (aus den Gewächshäusern des Botanischen 
Gartens München-Nymphenburg) hatten ähnliche Form wie Sagittaria 
lancifolia, waren jedoch wesentlich kleiner und relativ breiter (z. B. 
10 cm lang und bis 4,7 cm breit). Die Nervatur enthielt 9 Primärnerven, 
die sich aber schneller als bei Sagittaria lancifolia trennten (nur ein Paar 
blieb im untersten Teil der Spreite mit dem Mediannerven etwa 1,5 cm 
vereint) ; somit nimmt die Nervatur in bezug auf die Trennung der Primär- 
nerven an der Spreitenbasis eine Zwischenstellung zwischen der gleich- 
zeitigen Trennung bei Sagittaria sagittifolia und der schrittweisen bei 
Alisma plantago und besonders bei 
Sagittaria lancifolia ein. 

Das Leitbündelsystem zeigt im Quer- 


schnitt Übereinstimmung mit Sagittaria 
chilensis (Abb. 20), auch bezüglich der 
merkwürdigen gedrehten Lage einzelner 
Leitbündel ee Hauptreihe. Die Leit- u “ 
bündeln» gszone ist, wie die 
Schnitt:--:ienuntersuchung zeigte, im 
wesentlichen ebenso ausgebildet wie 
bei Sagittario, chilensis, aber mit etwas 








zahlreicheren und auch stärkeren Ver- 
bindungen zwischen der Hauptreihe 
und den übrigen Leitbiindeln. Im durch- 
sichtig gemachten Totalpräparat zeigte 
sich außerdem, daß die bogige Ver- , 
bindungszone noch stärker konkav nach op te ny 
unten erscheint als bei Sagittaria chilen- 

sis, weil zu der Verbindungszone einerseits quergelagerte Verbindungen 
zwischen den mittleren Leitbiindeln gehören, andererseits die nächsten 
Leitbündel auch noch einen sehr schräg nach innen abzweigenden Ast 
abgeben (Abb. 22); in diesem Fall wird also der mittlere Teil der Ver- 
bindungen in beiden Richtungen wirksam sein können, während die seit- 
lichen Teile im allgemeinen nur von den Flanken gegen die Mitte zu 
benutzt werden; die sehr schwachen Randnerven stehen mit den übrigen 
nur in sehr leichtem Zusammenhang (Abb. 22). 

Ein submerses Blatt von 20 cm Länge und 10—15 mm Breite zeigte 
nichts anderes als die oben erwähnten Bandblätter der anderen Arten. 

9. Sagittaria subulata (L.) BUCHENAU. 

Die untersuchten Blätter stammten von Pflanzen, welche ich im 
Aquarium (Handelsware unter dem Namen Sagittaria natans) gezogen 
und in mehreren Jahren während der Blütezeit nachbestimmt hatte. Es 
waren vom Bandblatt bis zum typischen Schwimmblatt mit eiförmiger, 
gegen den Stiel deutlich abgesetzter Spreite die verschiedensten Über- 
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gangsformen gesammelt, so daß ich hier wieder wie bei Sagittaria sagitti- 
folia auch entsprechend verschiedene Ausbildungen des Leitbündel- 
systemes in der Übergangszone feststellen konnte. 

Die primitivste Blattform, das lineale Bandblatt, zeigt wieder nichts 
Besonderes; beginnt äußerlich die Differenzierung in Stiel und Spreite 
(Abb. 23a), so ist in der Nervatur noch keine Andeutung einer Verbin- 
dungszone zu erkennen (Abb. 24a); auch bei denjenigen Blättern, welche 
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a b c a ce 
Abb. 23. Sagittaria subulata, ver- Abb. 24. Sagittaria subulata, Nervatur in den 
schiedene Blattformen in natürl. Ubergangszonen der in Abb. 23 bezeichneten 
Größe (Übergangszone zwischen Blätter. 
den Strichen) 


schon eine deutlich abgesetzte, aber noch sehr kleine Spreite besitzen 
(Abb. 235), findet sich nur ein Zusammenrücken der Querverbindungen 
(Abb. 245); und erst in der endgültigen Schwimmblattform (Abb. 23c) 
werden die Leitbündelverbindungen einerseits im obersten Teile des 
Stieles sehr spärlich, andererseits treten sie an der Spreitenbasis unver- 
mittelt in größerer Zahl auf (Abb. 24c), jedoch noch nicht in so regel- 
mäßiger Anordnung wie etwa bei dem löffelförmigen Blatt von Sagittaria 
sagittifolia in Abb. 15, dessen Spreite freilich auch noch schärfer gegen 
den Blattstiel abgesetzt ist. 


III. Elisma. 
Von Elisma natans (L.) BUCHENAU wurden Schwimmblätter in der 
definitiven Form (aus dem Botanischen Garten in München-Nymphen- 
burg) untersucht; der Blattstiel dieser Blätter hatte eine Länge von 





Untersuchungen an den Leitbiindelsystemen der Alismataceenblätter. 587 


durchschnittlich 8 cm, und die ovalen Spreiten waren durchschnittlich 
20 mm lang und 13 mm breit. 

Der rundliche Blattstiel hat eine schwach gewölbte Oberseite und eine 
stärker gewölbte Unterseite. In der Mitte wird er von einem größeren 
Hauptleitbündel durchzogen, in den beiden abgerundeten Kanten 
zwischen Ober- und Unterseite von je einem kleineren Leitbündel. Ver- 
bindungen bestehen zwischen diesen drei Leitbündeln nur in sehr geringer 
Zahl, so daß Strecken von 1 cm 
und mehr ohne Anastomosen 
bleiben. 

Die Spreite wird von 5 Nerven 
durchlaufen: dem Mittelnerven, 
der die Verlängerung des Blatt- 
stielhauptleitbündels ist, jeder- 
seits einem größeren seitlichen Primärnerven, den Fortsetzungen der Blatt- 
stielkantenleitbündel, und jederseits einem von den seitlichen Primär- 
nerven nach außen abgezweigten sehr kleinen Randnerven (Abb. 25). In 
der Spreitenbasis gehen vom Mittelnerven zu den seitlichen Primärnerven 
unmittelbar über der Übergangsstelle zwischen Stiel und Spreite Ver- 
bindungsleitbündel hinüber; diese müssen aber schon als das erste Paar 
der Nerven zweiter Ordnung angesprochen werden und zur Spreiten- 
nervatur selbst gerechnet werden, da sie die seitlichen Primärnerven 
erst erreichen, nachdem diese schon stark seitwärts in die Spreite ab- 
gebogen sind. Somit liegt hier also nicht das gleiche vor wie bei den 
Sagittaria-Arten mit einer deutlichen Leitbiindelverbindungszone in der 
Übergangsstelle zwischen Blattstiel und Spreite. 


Abb. 25. Elisma natans, Spreitenbasis. 


Zusammenfassung und Schlußbetrachtungen. 

Beim Rückblick auf die Ergebnisse der obigen Untersuchungen treten 
drei Fragen auf, in erster Linie die schon in der Einleitung gewissermaßen 
als Arbeitshypothese angedeutete Frage: ‚Bestehen Aeneon zwischen 
der Blattform und der Anlage und Verteilung der Leitbü bind ase 
oder mit anderen Worten: ,,Wird die Struktur des Leitbündelsystems 
beeinflußt durch die Ansprüche, welche die verschiedenen Blattformen an 
die Leitungsbahnen stellen?‘‘ Die Antwort hierauf scheint zunächst am 
ehesten gefunden zu werden durch den Vergleich verschiedener Blatt- 
formen derselben Spezies, wie ich sie bei Sagittaria sagittifolia unter- 
suchen konnte. Dabei ist es sogar besonders günstig, daß ganze Formen- 
reihen an ein und demselben Individuum verglichen werden konnten ; 
so wurden alle Blattformen einer auf nassem Boden gewachsenen Sagittaria 
vom bandförmigen ,,Jugendblatt‘ bis zur endgültigen „Altersblatt- 
form“ untersucht. Von den Blättern junger untergetauchter Pflanzen 
standen wenigstens Exemplare des gleichen Fundortes zur Verfügung, 
und das gleiche gilt für die untersuchten Schwimmblätter alter Pflanzen. 
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Damit aber die Antwort auf diese erste Frage auf eine breitere Basis 
gestellt sei, mußten auch noch andere Arten und Vertreter anderer 
Gattungen untersucht werden. Dabei taucht dann die zweite Frage auf: 
„Inwieweit wirken Erbanlagen auf die Ausgestaltung des Leitbündel- 
systems und seiner Leitbünd dungen ein bei Gleichheit der Blatt- 
formen, aber bei verschiedenen Arten?‘ und ferner eine Ergänzung zur 
ersten Frage, nämlich: „Bedingt neben der Blattform auch die Anordnung 
der Primärnerven das Vorhandensein oder Fehlen der Leitbündelverbin- 
dungszone ?“ Die dritte Frage steht abgesondert von den ersten, da sie 
rein physiologisch-anatomischer Natur ist; es ist dies die Frage nach der 
Wirkungsweise der Leitbündelverbindungen oder genauer: ‚Wie groß 
ist die Leistungsfähigkeit der verschiedenen Leitbündelverbindungen ?“ 

Zu Frage I ist folgendes zu sagen: Bereits der Vergleich der Alters- 
blattformen von Alisma plantago var. Michaletii f. latifolium und Sagit- 
taria sagittifolia deutet darauf hin, daß die Ausbildung einer Leitbündel- 
verbindungszone am Übergang vom Blattstiel zur Blattspreite davon 
abhängig sein kann, unter welchem Winkel der von den Nerven zu ver- 
sorgende Raum der Blattfläche sich öffnet. Bei Alisma plantago var. 
Michaletii f. latifolium (Abb. 3) strahlen die Primärnerven an der Spreiten- 
basis, da von den im Vergleich zur ganzen Spreite sehr kleinen, durch die 
herzförmige Einbuchtung bedingten Lappen der Spreite praktisch ab- 
gesehen werden kann, zunächst in einen Winkelraum von rund 180° aus, 
biegen aber bald darauf so stark aus ihrer Anfangsrichtung wieder.ab, 
daß sie auf längerer Strecke mehr oder weniger parallel bleiben. Somit 
sind die Nerven zweiter Ordnung überall in der Lage, von einem Primär- 
nerven zum anderen einen Ausgleich zu schaffen. Es erübrigt sich also 
für die Pflanze, durch Ausbildung einer besonderen Leitbündelverbin- 
dungszone vor dem Auseinandergehen der Primärnerven einen besonders 
starken Ausgleich zu ermöglichen. Wesentlich anders liegen die Ver- 
hältnisse bei dem großen Luftblatt von Sagittaria sagittifolia (Abb. 9). 
Hier ist infolge der Pfeilform des Blattes der Winkelraum, in welchen die 
Primärnerven einstrahlen, größer als 300°, und überdies entfernen sich 
die einzelnen Primärnervengruppen bei ihrem weiteren Verlauf durch 
die Spreite immer mehr voneinander, da die Nerven 1, 2 und der obere 
Ast von 3 zur Blattspitze, die Nerven 4, 5, 6 und der untere Ast von 3 in 
eine Widerhakenspitze führen. Innerhalb der Spreite ist demnach, wie 
insbesondere auch der in Abb. 11 gezeichnete Versuch nachweist, ein 
Ausgleich von den Nerven 1 und 2 nach dem wichtigsten Nerven 4 
der Widerhakenspitze nicht möglich. Zwar wird auch bei Alisma 
plantago var. Michaletii f. latifolium wie der entsprechend ausgeführte 
Versuch zeigte, bei Unterbrechung der Nerven 3, -4ff. der unterste Teil 
der Spreite von den Nerven 1 und 2 aus nicht infiltriert; aber der somit 
unversorgt bleibende Abschnitt der Spreite ist im Vergleich zur gesamten 
Spreite nur sehr klein (jederseits etwa 1/,;—1/,,), während bei Sagittarıa 
sagittifolia vom Mittelnerven allein nur etwa die Hälfte infiltriert werden 








Untersuchungen an den Leitbündelsyst der Alismataceenblatter. 589 





kann. Damit erklart sich die Wichtigkeit der Leitbiindelverbindungs- 
zone an dem Übergang vom Blattstiel zur Blattspreite bei Sagittaria, 
welche eine solche Auswirkung zu verhiiten vermag. 

Vergleichen wir nun die verschiedenen Blattformen der auf nassem 
Boden gewachsenen Sagittaria sagittifolia, so kommen wir zu einem 
ähnlichen Schluß: In dem bandförmigen und dem spatelförmigen Primär- 
blatt verlaufen die Hauptnerven parallel bzw. fast parallel; es liegt also 
kein Grund vor, an irgendeiner Stelle des Blattes eine besondere Leit- 
bündelverbindungszone anzulegen. In dem einfachen löffelförmigen 
Luftblatt und in dem mit der herzförmigen Spreitenbasis gehen die Haupt- 
nerven an der Spreitenbasis bereits plötzlich stark auseinander, nachdem 
einzelne stärkere Verbindungen gebildet sind; im kleinen pfeilförmigen 
Luftblatt ist die Verbindungszone schon etwas stärker entwickelt und 
im großen Pfeilblatt schließlich in höchster Vollkommenheit vorhanden. 
Es zeigt sich also eine Zunahme der Verbindungen an ein und derselben 
Pflanze mit zunehmenden Ansprüchen an die Leistungen der Leitungs- 
bahnen. Die gleichen Beobachtungen ‚konnten auch an den unter- 
getauchten Blättern junger Pflanzen und an den untergetauchten und 
den schwimmenden Blättern alter Pflanzen gemacht werden. 

Andererseits — und damit kommen wir zur Frage II — ist auffällig, 
daß zwei Blätter von recht ähnlicher Form sich bezüglich der Leitbündel- 
verbindungszone entgegengesetzt verhalten, nämlich das von Alisma 
plantago var. Michaletii f. latifolium (Abb. 3) und das löffelförmige von 
Sagittaria sagittifolia (Abb. 14), und das Merkwürdigste dabei ist, daß 
das große Alisma-Blatt keine Verbindungszone besitzt, während das viel 
kleinere Blatt von Sagittaria, welches sicher als eins der kurzlebigen 
Erstlingsblätter keine besonders hohen Ansprüche zu stellen braucht, 
eine leistungsfähige Verbindungszone entwickelt. Dies könnte dahin 
gedeutet werden, daß bei Sagittaria sagittifolia schon in den Jugend- 
blättern Erbanlagen wirksam sind, daß also infolgedessen die Jugend- 
blätter eher, als sie selbst es benötigen, Einrichtungen schaffen, welche 
für die endgültige Altersform der Blätter erst notwendig werden. 

Betrachten wir nun auch die übrigen Sagittaria-Arten, so sprechen 
im allgemeinen die Untersuchungen der Altersformen für die Annahme, 
daß das Fehlen der Verbindungszone für Alisma und das Vorhandensein 
für Sagittaria ein Gattungsmerkmal, also insofern erblich sei: alle pfeil- 
förmigen Blätter der Sagittaria-Arten besitzen die Verbindungszone, 
ebenso die nicht pfeilförmigen Blätter von Sagittaria chilensis, Sagittaria 
platyphylla und Sagittaria subulata, und die untersuchten Zwischen- 
formen verhalten sich genau so wie diejenigen bei Sagittaria sagittifolia. 
Nur ein Beispiel fällt aus dem Rahmen dieser Gedankengänge heraus, 
das Blatt von Sagittaria lancifolia'. 

! An der Zugehörigkeit dieser Spezies zur Gattung Sagittaria hat niemals 


Zweifel bestanden, worauf wegen der sonst stellenweise herrschenden Unsicherheit 
in der Systematik der Alismataceen besonders hingewiesen sei. 
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Hier ist ein neuer Gesichtspunkt heranzuziehen: Vergleicht man den 
Verlauf der Nerven im unteren Teile der Spreiten, so fällt auf, daß 
Alisma plantago und Sagittaria lancifolia ihre Primärnerven nicht sofort 
beim Eintritt in die Spreite ausstrahlen lassen, sondern daß die dem 
Mittelnerven benachbarten seitlichen Primärnerven, die größten nächst 
dem Mittelnerven — bei Alisma plantago ein Paar, bei Sagittaria lanci- 
folia sogar zwei Paare — auf beträchtlicher Strecke zunächst mit dem 
Mittelnerven vereint bleiben. Innerhalb des vereinten Verlaufes bestehen 
aber — wie im Blattstiel — zwischen den Leitbündeln dieses sozusagen 
zusammengesetzten Mittelnerven noch zahlreiche auf die ganze Strecke 
verteilte Leitbündelverbindungen, so daß damit eine einmalige Zusammen- 
fassung aller Nervenleitbündel durch eine Verbindungszone an der 
Spreitenbasis wesentlich an Wert verlieren würde !. 

Demnach muß auf die Fragen I und II folgende Antwort gegeben 
werden: Die Ausbildung oder das Fehlen einer Verbindungszone hängt 
teils von der Blattform, teils aber auch vom Verlauf der Primärnerven 
im unteren Teil der Spreite ab. Die Leitbündelverbindungszone ist zwar 
nicht als Gattungsmerkmal für Sagittaria, wohl aber als ein für die 
betreffende Spezies sehr konstantes Artmerkmal zu werten, da sie inner- 
halb der Spezies teils (d.h. abgesehen von den ganz primitiven Band- 
blättern) auch schon dort vorhanden ist, wo die Blattform und Blatt- 
nervatur sie noch nicht erforderlich machen. Diese Auffassung steht 
auch im Einklang mit den Befunden an Elisma, Echinodorus, Lophoto- 
carpus, Burnatia und Rautanenia. 

Die Frage III nach der Leistungsfähigkeit der Leitbündelverbin- 
dungen ist durch die beschriebenen Versuche bereits beantwortet: Die 
Leitbündelverbindungen im Blattstiel reichen bei beiden Formen von 
Alisma plantago und bei den Luftblättern von Sagittaria sagittifolia aus, 
um auf einer Strecke von wenigen Zentimetern einen Ausgleich zu ver- 
mitteln, die Leitbündelverbindungszone der großen Blätter von Sagittaria 
sagittifolia vermag dies sogar innerhalb einer Strecke von etwa 1—2 mm. 

Im Anschluß an dieses Ergebnis sei darauf hingewiesen, daß ähnliche 
Versuche früher nur an Dikotyledonen durchgeführt worden sind und hier 
teils auch andersartige Zusammenhangsverhältnisse aufgedeckt haben. 
Eine kurze Auswahl mag an dieser Stelle dazu beitragen, einige An- 
regungen für weitere anatomisch-physiologische Untersuchungen an 
den Blättern von Monokotyledonen zu geben: 

1. Den geringsten Zusammenhang zeigen unter den verhältnismäßig 
wenigen bisher in dieser Richtung untersuchten Blättern die Leitbündel 
des Blattes von Viola tricolor var. arvensis (Fr. J. Meyer 1915, S. 27f.): 
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1 Bei Sagittaria platyphylla sind zwar auch die drei mittelsten Leitbündel zu 
unterst in der Spreite noch zu einem Nerven vereinigt, jedoch nur auf sehr kurzer 
Strecke; und demgemäß kann hier die Leitbiindelverbindungszone noch von Be- 
deutung sein. 
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In den Blattgrund treten drei Leitbündel ein, und zwischen diesen 
besteht im Blattgrund selbst eine Zone mit starken Leitbündelverbin- 
dungen, oberhalb deren dann die Verteilung der Leitbündel auf den 
Blattstiel und die 6—8lappigen Nebenblätter erfolgt. In den Blattstiel 
gehen ein großes Mittelleitbündel und zwei schwache seitliche Leit- 
bündel über. Diese durchlaufen den Blattstiel parallel, ohne irgendeine 
Verbindung zu bilden. Am Grunde der Spreite geben die seitlichen Leit- 
bündel zarte Nerven nach außen hin ab, aber erst verhältnismäßig weit 
höher tritt die erste Verbindung vom Mittelleitbündel nach einem der 
seitlichen Leitbündel auf, erst dort, wo die Spreite bereits doppelt so 
breit ist wie der Blattstiel. Die Infiltrationsversuche lieferten dem- 
entsprechend das Ergebnis, daß jedes der drei Blattstielleitbündel eine 
bestimmte Zone der Spreite zu versorgen hat, daß aber nötigenfalls ein 
Ausgleich innerhalb der Spreite durch das Anastomosennetz möglich ist. 

2. Ein besserer Zusammenhang wurde in Fiederblättern und in 
größeren handnervigen Blättern von Dikotyledonen durch GERRES- 
HEIM (1912) und Rırrer (1913) gefunden. Unter den untersuchten 
Fiederblättern besitzt das von Sambucus nigra das am wenigsten voll- 
kommene Leitbündelsystem; denn selbst, wenn alle — freilich äußerst 
feinsten — Leitbündelverbindungen, die sich in Stiel und Spindel befinden, 
erhalten sind, tritt eine Ausbreitung der Farbstofflösung aus dem Ver- 
sorgungsgebiet eines Leitbündels in das eines anderen nur in sehr unter- 
geordnetem Maße ein. Am besten sind die Leitungssysteme von Pole- 
monium, coeruleum und Clematis vitalba ; bei ihnen ist der Zusammenhang 
so gut hergestellt, daß trotz weitestgehender Unterbrechungen der 
Zufuhrbahnen die venze Blattspreite gleichmäßig versorgt werden kann, 
wenn nur ein kleiner Teil der Blattstielleitbündel funktionstüchtig 
geblieben ist. Bei den untersuchten handnervigen Blättern, deren 
Nervatur also derjenigen von Alisma und Sagittaria entspricht, wurden 
von RIPPEL zwei Gruppen unterschieden: die eine mit Leitbündel- 
verbindungen auf jeder Höhe des Blattstieles, die andere nur mit Leit- 
bündelverbindungen in gewissen Zonen und zwar entweder in Blatt- 
grund und Spreitenbasis oder nur in der Spreitenbasis. Von besonderem 
Interesse ist für uns die Untersuchung RırreLs an Plantago major, da 
dessen Blätter im wesentlichen die gleiche Form besitzen wie die von 
Alisma plantago. Der Blattstiel von Plantago major wird von einer Anzahl 
ziemlich gleich starker Leitbündel durchzogen, und zwischen diesen 
bestehen nur äußerst feine, regellos auftretende Verbindungen; die 
physiologische Untersuchung ergab aber im Gegensatz zu meinen Ver- 
suchen an Alisma plantago, daß ein Ausgleich in der Wasserversorgung 
durch diese Leitbündelverbindungen im Blattstiel nicht möglich ist, 
wohl aber durch die Anastomosen der Spreite. 

3. Anhangsweise ist noch zu erwähnen, daß RIPPEL (a.a.0. 8.4) 
beiläufig auch eine Monokotyledone untersuchte, nämlich Majanthemum 
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bifolium. Er gibt hierüber aber nur an, daß „dessen Leitbündelverlauf 
im Blattstiel ähnlich dem von Plantago ist, nur daß die Bündelverbin- 
dungen noch weniger häufig und noch schwächer sind als bei Sambucus 
und Plantago“. 

Diese kurzen Angaben mögen genügen, um zu zeigen, daß für den 
physiologischen Anatomen die Untersuchung der Leitbündelsysteme von 
Monokotyledonenblättern bei Berücksichtigung verschiedener Blatt- 
formen und verschiedener Nervaturen ein Gebiet ist, welches noch Aus- 
sicht auf wichtige Ergebnisse verspricht. Soweit die Versuchspflanzen 
in ihren Leitbündeln keinen „Gefäßgang‘‘ wie die Alismataceen besitzen, 
sondern nur Tracheen, würde es auch reizvoll sein, deren Verlauf in ähn- 
licher Weise, wie es in Achsen (ZIMMERMANN 1922 und 1923, Fr. J. MEYER 
1915 und 1928) bereits durchgeführt worden ist, zu verfolgen. Bei 
Sagittaria und Alisma hätte es sich nicht der Mühe gelohnt, da der 
wasserleitende Gefäßgang entsprechend seiner Weite die Bedeutung 
der erhalten gebliebenen Tracheen wesentlich herabsetzt. 
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Zahlreiche pflanzenphysiologische Probleme, insbesondere diejenigen, 
welche sich mit dem Einfluß des Mikrobenlebens auf die Pflanze be- 
schäftigen oder mit der Aufnahme und Ausscheidung von leicht zer- 
setzlichen Stoffen durch die Pflanze, sind nur lösbar, wenn man imstande 
ist, die Pflanzen unter völlig sterilen Bedingungen aufzuziehen. 

Eine Reihe von Untersuchern hat sich in den letzten Jahrzehnten 
mit diesem Problem beschäftigt (1); obwohl es zweifelsohne gelungen ist 
Methoden auszuarbeiten, welche die Lösung der gestellten Probleme 
ermöglichten, stößt man doch immer wieder auf unerwartete Schwierig- 
keiten, die es notwendig machen, die Methodik zu vervollständigen. 

Die Methoden lassen sich in zwei Hauptgruppen unterbringen : 
1. diejenigen, bei welchen sowohl die ober- als die unterirdischen Teile 
steril gehalten werden. Ohne besondere, öfters kostspielige Apparatur 
eignet sich diese Methode nur für kleine Pflanzen (2), insbesondere 
für kleine Wasserpflanzen wie Lemna (3) und Spirodela; die Transpiration 
derartiger Pflanzen ist einer hohen Wasserdampfspannung angepaßt, 
was bei anderen Pflanzen nicht der Fall ist und zu Komplikationen führt, 
die zu vermeiden sind: 

2. diejenigen Methoden, wobei nur das Wurzelsystem steril heran- 
wächst, die oberirdischen Teile jedoch frei im Luftraum verbleiben. 
Den Vorteilen einer größeren Ähnlichkeit mit natürlichen Verhältnissen 
gegenüber stehen die Nachteile einer viel größeren Infektionsgefahr, 
welche von keiner der mir bekannten Methoden völlig beseitigt werden. 

Überdies beeinträchtigt die Wahl des Kulturmediums das Gelingen 
der Versuche erheblich; am leichtesten steril zu halten sind die festen 
Nährsubstrate wie Quarzsand oder Agargel; eine Infektion hat dort 
öfters einen ziemlich langen Weg zurückzulegen, ehe sie in die Nähe der 
Wurzeln gelangt. Viel schwieriger ist die Aufgabe, Wasserkulturen steril 
zu halten, denn es genügt bisweilen schon ein einziger Keim, um die 
ganze Kultur zu verderben. 

Von den verschiedenen Methoden haben sich diejenigen am besten 
bewährt, wobei die Sterilhaltung der Nährlösung mittels einer Schicht 
von feinkörnigem Material erfolgt. Sie wurden zuerst von PETRI (4) 
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argewendet, der Steatitpulver gebrauchte, später auch von anderen 
Untersuchern benutzt [Sand bei BoBKko (5), Quarzsand und Tierkohle 
bei Kreis und Kisser, 1. c. 8. 56]. Ein Nachteil dieser Methode ist, daß 
nachts Wasserdampf aus der Nährlösung auf die schon abgekühlten 
Körner kondensiert, was ein Hindurchwachsen von Schimmelpilzen 
und Bakterien ermöglicht. WEISsFLOG (6) versucht diesen Mangel 
dadurch zu beseitigen, daß er statt Sand weitporiges Kieselgel als Schutz- 
schicht gebraucht, welches durch seine große Adsorptionskraft den 
aufsteigenden Wasserdampf bindet. 

Ein zweiter Nachteil, der sich besonders bei der sterilen Kultur von 
Gramineen zeigte und wiederholt die Ursache vom Mißlingen meiner 
Haferkulturen war, ist das Hindurchwachsen von Adventivwurzeln, 
welche sich während des Versuches in den oberen infizierten Lagen der 
Schutzschicht gebildet haben. 

Eine dritte Schwierigkeit entsteht, wenn die Pflanze größer wird 
und ein Hin- und Herbewegen des Stengels nicht ganz zu vermeiden ist. 
Dann bildet sich leicht ein schmaler Hohlraum am Stengel entlang, 
worin Körner der oberen infizierten Schicht herunterfallen. Fein- 
körnige Materialien ‘wie Talkum oder Infusorienerde stürzen unregel- 
mäßig nach, und es entstehen leicht Risse. 

Die bis jetzt gebräuchlichen Materialien wirken nur filtrierend auf 
die auffallenden Keime; es ist selbstverständlich, daß ein Material, 
das überdies noch tötend auf die auffallenden Mikroben wirkt, die 
Pflanze aber unverletzt läßt, große Vorteile bieten würde. 

Im folgenden wird eine Methode beschrieben, welche die genannten 
Nachteile der gebräuchlichen Arbeitsweisen bis zu einem gewissen Grade 
beseitigt. 

Die Sterilisation der Samen. 

Die gebräuchlichen Samendesinfektionsmethoden sind ziemlich gut 
durchgearbeitet, weshalb einige Bemerkungen genügen. Der von PETRI 
(4, S. 147) konstruierte einfache Apparat hat sich vorzüglich bewährt 
und wird von uns mit einigen Abänderungen schon mehrere Jahre 
benutzt. An Stelle der 2 Erlenmeyer mit Schwefelsäure wurde zum 
Einlaß steriler Luft ein Luftfilterrohr von 25 mm liehter Weite und 
25 cm Länge angebracht. Durch dieses Rohr, welches mit Watte gefüllt 
und sterilisiert wird, steht der Sterilisiertrichter des Apparates ver- 
mittelst eines Dreiweghahns entweder in Verbindung mit der Luftpumpe 
oder mit der Außenluft. 

Die ausgelesenen Samen werden, falls möglich, von den Samen- 
hülsen befreit und in ein perforiertes Zylinderchen von Porzellan gebracht, 
welches mit Tüll abgeschlossen wird. Dieses wird an einem mit Sublimat 
sterilisierten Faden in den Sterilisiertrichter eingelassen. 

Eine Schwierigkeit bei der Samendesinfektion bieten die kleinen 
Hohlräume, die nicht von der Sterilisierflüssigkeit erreicht werden 








Das Katadyn-Verfahren zur sterilen Kultur höherer Pflanzen. 595 


und zu Infektionen Anlaß geben. Deshalb wird zuerst Alkohol 96%ig 
eingelassen, unmittelbar darauf wird die Luft aus dem Trichter entfernt, 
und sobald keine Gasblasen mehr aufsteigen, wird durch das Luftfilter- 
rohr wieder sterile Luft eingelassen. Diese preßt den Alkohol in alle 
Poren hinein; unmittelbar darauf wird der Alkohol abgelassen und 
durch sterilisiertes Wasser ersetzt. Die ganze Manipulation darf nicht 
länger als eine 1/,—1 Min. dauern; trotzdem ist es unvermeidlich, daß 
ein Teil der Samen eingeht oder geschädigt wird, was aber einer mangel- 
haften Sterilisation vorzuziehen ist. Dieselbe Manipulation wiederholt 
man mit der Desinfektionsflüssigkeit. Es hat sich gezeigt, daß eine 
zweistündige Behandlung mit 1%iger wässeriger Germisanlösung die 
besten Resultate gibt und den gebräuchlichen Sterilisationsmitteln 
wie Sublimat, Brom, Chlorkalk, Rivanol usw. bei weitem überlegen ist. 
Uspulun hat sich ebenfalls gut bewährt (7), zeigte jedoch in einigen 
Fällen eine etwas größere schädigende Wirkung auf die Wurzeln junger 
Pflanzen !. 

Die Samen werden einmal mit sterilem Wasser gespült und eine 
Nacht im Apparat quellen gelassen; nachdem wird das Zylinderchen 
herausgehoben und in einer Petrischale in den Impfkasten gestellt. 

Dort werden die Samen, je einer auf einmal, mit einer abgeflammten 
Pinzette in mit sterilem Quarzsand gefüllte Reagenzgläser gebracht 
und während einiger Tage bei 15—20°C im Dunklen keimen lassen. 

Der Wassergehalt des Quarzsandes übt einen wesentlichen Einfluß auf die 
Keimung der Samen aus und ist deshalb genau auf 23% zu bringen, indem 16 ecm 
Sand in 5,5 ccm Wasser gestürzt werden. 

Sobald die Keimung weit genug fortgeschritten ist, um beurteilen 
zu können, welche Samen sich normal entwickelt haben, werden sie im 
Impfkasten in die dazu bestimmten Gefäße gepflanzt. 

Wir benutzen dazu einen Schrank, der mit Formalin sterilisiert wird, welches 
nachher mit Ammoniak wieder entfernt wird. 

Die Sterilität der Samen, in Fleischbrühe und in Würze geprüft, 
ist fast immer 100% ; die Keimung ist in etwa 25—30% der Fälle mehr 
oder weniger gestört, die übrigen Samen entwickeln sich aber tadellos. 
Falls man die Alkoholbehandlung unterläßt, so ist die Keimung nur in 
einzelnen Fällen gestört; man muß dann aber mit der Möglichkeit von 
einigen Prozenten infizierter Samen rechnen. Mit Hinsicht auf die 
umständlichen Arbeiten, welche öfters mit der sterilen Kultur höherer 
Pflanzen verbunden sind, ist dies durchaus zu vermeiden. 


Die oligodynamische Methode zur Sterilhaltung des Kulturmediums. 
Die oligodynamische Wirkung verschiedener Metalle hat in den 
letzten Jahren eine so vielseitige Anwendung gefunden (8), daß man sich 


1 TanakA, 1. c., 8. 325, erhielt mit Uspulun bei 20° völlige Sterilisation, aber mit 
einem Verlust von 12%. 
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nur wundern kann, warum man diese Methode noch nicht zur sterilen 


Kultur angewendet hat. 


Am meisten auf der Hand liegt die Möglichkeit, eine Wasserkultur 
bequem steril zu halten, indem man der Flüssigkeit ein wenig oligo- 


Abb. 1. 7 Wochen alte Kultur von Weizen in VAN DER 

Cronescher Nährlösung. Links ohne, rechts mit Kata- 

dynquarz. Die Pflanzen entwickelten sich mangelhaft 
infolge der Aufnahme von Silberionen. 





dynamisches Material bei- 
fügt. Es ist bekannt, daß 
im allgemeinen nur die 
niedrigen Organismen ab- 
getötet werden, während 
höhere Organismen keine 
nachweisbaren Schäden 
bekommen. 

In einige 2 Liter fas- 
sende Gefäße, welche mit 
VAN DER CRONEscher Nähr- 
lösung gefüllt waren, wurde 
etwa 100g Katadynquarz! 
gestürzt, welche Menge 
völlig ausreicht, um in kur- 
zer Zeit sämtliche Keime 
abzutöten. Der Versuch 
wurde angestellt mit Mais, 
Hafer und Weizen; in 
allen Fällen waren die Ka- 
tadynkulturen den Un- 
behandelten gegenüber er- 
heblich in ihrer Entwick- 
lung gehemmt (s. Abb. 1); 
die Wurzeln waren bei 
weitem nicht steril, wäh- 
rend auch die Kultur- 
flüssigkeit zahllose Bak- 
terien enthielt. Man be- 
kommt den Eindruck, daß 


die Wurzeln den größten Teil des gelösten Silbers adsorbieren und die 
Nachlieferung der Silberionen aus dem Katadynquarz unzureichend ist, 


um die Flüssigkeit steril zu halten. 


In einem zweiten Versuch wurden dem Kultursand einige Prozente 
Katadynquarz beigemischt; dies mißlang ebenfalls, indem die Wurzeln 
der Hafer-, Weizen- und Lupinenkeimpflanzen sich sehr kümmerlich 
entwickelten und weit hinter denjenigen der Kontrollpflanzen zurück- 


! Die verschiedenen Katadynpräparate wurden mir in freundlichster Weise 
von Herrn Dr. Gzora Krause, München, zur Verfügung gestellt, wofür ich ihm 


an dieser Stelle Dank sage. 
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blieben. Das Katadynverfahren ist also ungeeignet zur direkten Steril- 
haltung von Wasser- oder Sandkulturen höherer Pflanzen. 


Katadynquarz und -bolus zur Sterilhaltung der Bedeckungsschicht. 

Unsere erste Aufgabe war, für die Bedeckungsschicht ein Material 
zu finden, das die erwähnten Nachteile nicht besaß und überdies im- 
stande war, etwa hineingelangte Keime sicher abzutöten, ohne die Pflanze 
zu schädigen. Bis zu einem gewissen Grade ist dies zu erreichen, wenn 
man dem Bedeckungssande 25—30% Katadynquarz beimengt. Es 
bleibt jedoch der Nachteil des Feuchtwerdens durch Wasserdampf- 
kondensation bestehen. Ein Material, das diesen Fehler nicht aufweist, 
fand ich in geraspeltem Kork. Gute, ungebrauchte Korke werden mit 
Wasser ausgekocht und getrocknet; dann werden sie mit einer groben 
Holzraspel zerkleinert. Man benutzt nur die Körner, welche durch ein 
l-mm-Sieb hindurchfallen und auf einem 1/,-mm-Sieb liegen bleiben. 
Dieses Material eignet sich ausgezeichnet als Bakterienfilter, wovon man 
sich leicht überzeugen kann, wenn män eine sterile Fleischbrüheagar- 
platte mit einer Schicht von etwa 15 mm dieser sterilisierten Korkkörner 
bedeckt. Eine derartige Platte bleibt, offen an der Luft stehend, länger 
als 1 Woche steril, ebenso wie ein mit steriler Fleischbrühe gefülltes 
Becherglas, worauf man eine Schicht Korkkörner schwimmen läßt. 

Der letzte Versuch zeigte aber, daß die Korkteilchen, wenn sie längere 
Zeit unmittelbar mit der Flüssigkeit in Berührung sind, allmählich 
imbibiert werden. Obwohl bei unserer Versuchsanstellung die Be- 
deckungsschicht nicht mit der Kulturflüssigkeit in Berührung kommt, 
war es doch erwünscht, diesen Nachteil zu beseitigen. Dies geschah 
sehr einfach, indem man die Korkkörner mit einer !/,%igen Lösung 
von Paraffin in Benzol durchtränkte. Nachdem das Benzol verdampft 
ist, sind die Korkkörner mit einer dünnen Paraffinschicht überzogen 
und lassen sich nicht mehr befeuchten. Diese Schicht ist aber so dünn, 
daß die Teilchen sich trocken sterilisieren lassen, ohne dabei zusammen- 
zuballen. Die leichten Korkkörner haben den Vorteil, daß sie aneinander 
hängen bleiben ohne Risse zu bilden, wenn die Pflanze sich hin und her 
bewegt. 

Um der Bedeckungsschicht die so sehr erwünschten desinfizierenden 
Eigenschaften zu verleihen, mischt man die Korkkörner mit einem 
oligodynamisch wirksamen Präparat. Sehr geeignet dazu ist der sog. 
Katadynbolus, ein grauweißes Pulver, das etwa 10—12% Silber in 
sehr aktiver Form enthält. Nach dem Mischen entfernt man den Über- 
schuß des Pulvers mittels eines 1/,-mm-Siebes. 

Man kann sich ein derartiges Pulver selbst herstellen, indem man Infusorien- 
erde in eine Versilberungslösung (9) bringt und sie gelinde erwärmt; nach Be- 
endigung der Versilberung wird das Pulver wiederholt mit destilliertem Wasser 
gewaschen und getrocknet. 
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Dieses Material eignet sich vorziiglich zur Sterilhaltung der Be- 
deckungsschicht, indem es jedes Hineinwachsen von Pilzen und Bakterien 





Abb. 2. Freigelegtes Wurzelsystem 
einer steril herangezogenen Hafer- 
pflanze. Die Adventivwurzeln sind 
durch die Katadynkorkschicht in 
ihrer Entwicklung gehemmt. 
a Tüllnetz, etwas nach unten ge- 
schoben. b Samen. b—c Hypokotyl. 
e,d, e 1., 2. und 3, Knoten. (Die 
Koleoptile ist entfernt worden.) 
X Grenze der Glasperlen, Y Grenze 
der katadynfreien Korkschicht, 
Z obere Grenze der Katadyn- 
schutzschicht. 
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unmöglich macht, während die Pflanze un 
verletzt durch das trockene Material hin- 
durchwächst. 

. Uberdies wird ein Hindurchwachsen 
von Adventivwurzeln verhiitet. Wenn die 
Wurzelspitzen mit dem silberhaltigen Ma- 

- terial in Berührung kommen, wachsen sie 
nicht weiter, bilden bisweilen eine Anzahl 
kurze Verzweigungen, sterben aber schließ- 

„lich ab und vertrocknen (Abb. 2). 


Die Technik der sterilen Wasserkultur. 
Apparatur. Diese ist so einfach wie 
möglich gehalten! und besteht aus einem 


» Pyrex Erlenmeyerkolben von 1 Liter In- 


halt, in dessen Hals ein Glasrohr von 
etwa 10 cm Länge und 3!/, cm Durch- 


------@ messer eingeschoben wird. Der Durch- 


messer soll so bemessen sein, daß sich in 
einigen Einbuchtungen am unteren Ende 
vom Glasrohr mit Bindegarn noch eben 
ein Stückchen Tüll befestigen läßt. Mittels 
eines Stückes Fahrrad-Innenreif wird das 
Glasrohr mit dem Erlenmeyerkolben ver- 
bunden (Abb. 4). 

Zur sterilen Zugabe von Nährlösung 
ist ein dünnes Glasrohr mit Hilfe einer 
kupfernen Fassung am weiten Glasrohr 
erschütterungsfrei befestigt; das Rohr ist 
durch Gummischlauch und Quetschhahn 
mit einem Hebel verbunden, der in einen 
2 Liter fassenden Kolben hineinragt. Das 
Lufteintrittsrohr des letzteren soll mittels 
Wattebausch zum Filtrieren der Luft ein- 
gerichtet sein. 


Es ist darauf zu achten, daß das Füllrohr etwa 5 mm vom weiten 
Glasrohr entfernt bleibt, damit die Schutzschicht nicht unterbrochen 
werde. Mit Hinsicht auf die geplanten Nährstoffmangelversuche, wobei 


1 Auf die interessante Apparatur WEıssrLoGs wurde ich erst nach Aufstellung 


meiner Versuche aufmerksam 


gemacht. Sie ist jedoch aus schwer schmelz- 


barem Pyrexglas nicht so leicht herzustellen wie die vorliegende. 
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z. B. Tausendstel von Milligrammen Mangan peinlichst auszuschalten 
sind, wurden sämtliche Glasteile von Pyrex angefertigt. 
Eine besondere Durchlüftung hat sich als überflüssig gezeigt (10), über- 
dies wird regelmäßig mit Sauerstoff gesättigte Nährlösung hinzugefügt. 
Falls die Kulturen mit bestimmten Bakterien oder Pilzen zu infi- 
zieren sind, kann es vorkommen, daß das Gewebe des Tülls mitangegriffen 
wird. Um diesem vorzubeugen, sind Tüll und Bindegarn zuvor zu gerben. 





Abb. 3. Die Aufstellung der Apparatur für die sterile Kultur von Haferpfianzen. 
(Die Wellpappebedeckung zweier Kulturgefäße wurde von den Sonnenstrahlen entzündet:) 


Zu diesem Zweck werden 100 g Katechu mit 300 ccm Wasser gekocht und 
durch Watte filtriert. Die zu gerbenden Gegenstände werden während einer Stunde 
in der Lösung gelassen, zum Auslecken aufgehängt und eine halbe Stunde in einer 
10%igen Kaliumbichromatlösung gebeizt. Selbstverständlich sind Tüll und Garn 
nachher tüchtig auszuwaschen. 

Zur sterilen Probeentnahme ist das Füllrohr durch einen Gummi- 
schlauch mit Quetschhahn und T-Stück mit einem Glasrohr verbunden, 
welches in eine dünne zugeschmolzene Spitze endet. Man zieht die 
Spitze durch die Flamme, bricht ein kleines Stückchen ab und hebelt 
die Flüssigkeit in einen sterilen Erlenmeyerkolben über; dann wird die 
Spitze wieder zugeschmolzen. 

Sämtliche Gummiteile sind zu paraffinieren, damit sie nicht unter 
dem Einfluß der Sonnenstrahlen rissig werden. Die Kulturerlenmeyer- 
und die Vorratskolben werden getrennt sterilisiert und sofort nach dem 
Sterilisieren miteinander verbunden. Es stehen also 3 Liter Nähr- 
lösung zur Verfügung, was zur vollen Reife verschiedener Pflanzen aus- 
reicht. Bei der Aufstellung ist darauf zu achten, daß auch die Vorrats- 
kolben vor der Sonne zu schützen sind; sie bilden große Sammellinsen, 
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in deren Brennpunkt Holz und Papier leicht entziindet werden, wie aus 
Abb. 3 ersichtlich ist. 

Sobald die Pflanzen etwas gréBer werden, sind sie aufzubinden; 
zu diesem Zweck werden 2 hölzerne Stöckchen mittels einer Klammer 
am Erlenmeyerkolben befestigt. 

Die Schutzschicht. Das weite Glasrohr im Kulturerlenmeyer wird 
vor der Sterilisation mit einemi festen Wattebausch verschlossen. Im 
Impfkasten wird mit ab- 
geflammter Pinzette ein 
steriler vorgekeimter Sa- 
men auf das Tülldraht- 
netz gelegt. Eine etwa 
15 mm dicke Schicht von 
sterilem weißem Quarz- 
kiesel oder besser von 
kleinen Pyrexglasperlen 
wird aufgebracht, damit 
der Samen in der richti- 
gen Lage liegen bleibt 
und nicht von den Wur- 
zeln emporgehoben wird. 
Das Rohr wird jetzt wie- 
der mit dem Wattebausch 
verschlossen. Die Ober- 
fläche der Kulturflüssig- 
keit soll man jetzt bis auf 

eating einige Millimeter an das 
Die Einrichtung des Gefäßes zur sterilen Wasserkultur. Tüllnetz herankommen 


a Pyrex-Erlenmeyerkolben von 1 L. b Etwa 3'/,cm_ lassen. 

weites, 10 cm langes Glasrohr. c Gummischlauch. d Füll- 

rohr, mit dem Vorratekolben zu verbinden. 1 Seitenrohr Sobald das erste Blatt 
zur sterilen Probeentnahme. ee Die Keimpflanze, mit der Keimpflanze bis an 


den Wattebausch heran. Rechts. Die Schutzschicht ist die Watte herangewach- 
aufgebracht. f Paraffinierte Korkkörner ohne Katadyn. . wird di x 
g Desgleichen mit Katadynbolus gemischt. sen ist, wird die Schutz 

h Katadynquarz. schicht im Impfkasten 


weiter aufgebaut. 

Auf die Glasperlen wird eine 15—20 mm dicke Schicht paraffinierter 
Korkkörner ohne Katadynpräparat gestreut. Es ist nämlich zu ver- 
meiden, daß ein wenig des silberhaltigen Materials in die Nährflüssig- 
keit gelangt, was zur Vergiftung der Pflanze Anlaß geben könnte. Darauf 
schichtet man 25—30 mm Katadyn-Korkkôrner; um eine feste Lagerung 
zu sichern, kann man noch eine dünne Schicht (2—3 mm) von Katadyn- 
Quarzkörnern aufbringen. Sämtliche Materialien werden in kleinen 
Erlenmeyerkolben getrennt sterilisiert. Es gelingt in dieser Weise, die 
Pflanzen mehrere Monate, bisweilen sogar bis zu voller Reife, steril zu halten. 
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Einige Schwierigkeiten. Es soll nicht verschwiegen werden, daß 
auch diese Methode gewisse Nachteile aufweist. Die Gesamthöhe der 
Bedeckungsschicht beträgt etwa 50—60 mm und ist daher wenigstens 
20—40 mm dicker als auf dem Acker. Unter diesen Umständen bildet 
z. B. die Haferpflanze ein unnatürlich langes Hypokotyl, was nicht 
ohne Einfluß auf die Entwicklung der Pflanze sein wird. 

Größere Schwierigkeiten bietet: aber die Koleoptile der Gramineen; 
wie bekannt fängt diese nach etwa 4—6 Wochen an zu vergilben, das 
Blatt stirbt langsam ab. Einige‘ Wochen später wachsen Pilze und 
Bakterien hinein, und eine ktion der Wurzeln ist schließlich unver- 
meidlich. Man kann aber versuchen, dieses Unheil in folgender Weise 
zu verhüten und jedenfalls einzuschränken; sobald das Blatt zu ver- 
gilben anfängt, zieht man die Blattscheibe vorsichtig einige Millimeter 
vom Stengel herab. Mit der fein ausgezogenen Spitze einer kleinen 
Pipette wird sehr wenig einer 1%igen alkoholischen Germisanlösung 
auf die Ober- und Unterseite der Koleoptile getropft, gerade an der 
Stelle, wo das Blatt aus der Schutzschicht herauswächst. Dies muß 
sehr vorsichtig geschehen, damit die Desinfektionsflüssigkeit nicht mit 
dem Stengel in Berührung kommt. Sobald der Alkohol verdampft ist, 
streut man ein wenig frischen Katadynbolus zwischen Stengel und 
Scheide und schneidet das Blatt gerade unter der Oberfläche der Schutz- 
schicht mit einer heißen, sterilen Rasierklinge ab. Immerhin bleibt dies 
ein schwacher Punkt, nicht nur von dieser Methode, sondern von allen 
Methoden, bei denen die Pflanze mit den oberirdischen Teilen frei in 
die Luft hineinwachsen kann. 


Die sterile Sandkultur. 

In derselben Weise -kann man mittels einer Katadynschutzschicht 
auch Sandkulturen steril halten. Das Gefäß wird mit Quarzsand gefüllt, 
dem die verschiedenen Nährstoffe, in etwa der Hälfte des benötigten 
Wassers gelöst, schon vor dem Sterilisieren beigemengt worden sind. 
Zur sterilen Zugabe des Wassers oder der Nährflüssigkeit ist ein Füll- 
rohr angebracht von etwa 8 mm Außendurchmesser, wie in Abb. 5 an- 
gegeben. 

Das eine Ende dieses Rohres ist von Quarzkiesel umgeben 1, damit 
das Wasser sich gleichmäßig im Sande verbreiten kann, ohne Höhlungen 
und Risse zu bilden. Es ist jedenfalls nötig, das Rohr unerschütterlich 
am Topf zu verbinden; zu diesem Zweck wird schon vor dem Biegen 
über das Glasrohr ein längs aufgeschnittenes federndes Kupferrohr 
geschoben, welches an einen starken Kupferbügel angelötet ist. Der 


1 Es sei darauf hingewiesen, daß sogar mit starker Säure ausgekochter Quarz- 
kiesel innerhalb einiger Monate derart verwittert, daß Spuren Eisen und Mangan 
freigesetzt werden, weshalb wir bei unseren Nährstoffmangel-Versuchen Perlen 
von widerstandsfähigem Glas benutzten. 
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Bügel wird mit Eisendraht rings um den Topf herum befestigt. Es ist 
auch hier darauf zu achten, daß zwischen Glasrohr und Topf etwa 
8—10 mm Raum bleibt, damit die Schutzschicht nicht unterbrochen 
wird. Das andere Ende des Glasrohres wird von einem Trichter gebildet, 
der mit einem Wattebausch verschlossen ist und durch eine kleine Glas- 
glocke vor Staub und Schmutz geschützt wird. Der Topf wird mit 
Papier abgedeckt und im Dampftopf sterilisiert. Die sterilisierten vor- 
gekeimten Samen werden im Impfkasten in die Töpfe übertragen und 
mit ein wenig sterilem Wasser angegossen : 
die Schutzschicht wird sofort aufgetragen. 
Die Unterlage besteht aus einer Schicht 
von etwa 2cm paraffiniertem Sand, wo- 
durch der kapilläre Kontakt mit dem 
feuchten Kultursand unterbrochen ist. 
Ad Hierauf wird eine Schicht Katadynkork- 
/ körner von etwa 25—30 mm Dicke ge- 
u ER c lagert. Falls man kräftige Keimpflanzen 
fF’ ausgelesen hat, wachsen diese ohne Mühe 
durch die Schicht hindurch. Um ein Ein- 
dringen von Keimen durch die Topfwand 
zu verhüten, kann man die Außenseite 
des Topfes paraffinieren; für Nährstoff- 
mangelversuche kann man entweder glä- 
‘ö gerne Gefüße nehmen oder die Töpfe vor 
dem Sterilisieren in heißes Paraffin unter- 
tauchen. Es ist zu empfehlen, die Töpfe 
ter Quarzsand. ¢ Katadynkork. in Schalen mit paraffiniertem Sand zu 
schicht. d Füllrohr. e Glasperlen stellen, was ein Eindringen von Keimen 
"2 a %% an der Unterseite völlig verhindert. Am 
Topfrand werden 3 Bügel befestigt, worin 
sich bequem einige hölzerne Stöckchen stecken lassen zum Aufbinden 
der Pflanzen. Es lassen sich in dieser Weise ziemlich leicht 4—5 Pflanzen 
in einem Topf steril erziehen. 

Mit der beschriebenen Apparatur sind von mir eine Anzahl Fragen 
betreffs der Rolle von Mikroorganismen bei der Dörrfleckenkrankheit 
und bei der Aufnahme von schwer löslichen Phosphaten durch die 
Pflanze bearbeitet worden, worüber später berichtet werden soll. 








Zusammenfassung. 
Es wird eine einfache Methode zur Sterilhaltung von Wasser- und 
Sandkulturen höherer Pflanzen beschrieben. 
Die Sterilisation der Samen erfolgt im etwas abgeänderten PETRI- 
Apparat durch zweistündige Behandlung mit 1%iger wässeriger Germisan- 
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lösung, nachdem die Luft aus den Hohlräumen durch Luftleersaugen 
und mittels Alkohol verdrängt worden ist. 

Die Schutzschicht, wodurch das Wurzelsystem der Pflanze steril 
zu halten ist, besteht aus paraffinierten Korkkörnern, denen ein oligo- 
dynamisch wirksames Präparat (Katadynbolus, versilberte Infusorien- 
erde) beigemischt worden ist. Dieses Material bietet den bis jetzt ver- 
wendeten Mitteln gegenüber folgende Vorteile: 

Es wirkt nicht nur filtrierend, sondern auch tötend auf eingefallene 
Keime, ohne der Pflanze zu schaden. Ein Hindurchwachsen von Bak- 
terien und Pilzen ist völlig ausgeschlossen. 

Ein Feuchtwerden infolge von Aufsteigen von Wasser oder von 
Kondensation von Wasserdampf findet nicht statt. 

Eine Infektion infolge eines Herunterwachsens von Adventivwurzeln 
wird verhütet, denn diese können nicht durch die silberhaltige Schicht 
hindurchwachsen und vertrocknen. 

Beim Hin- und Herbewegen des Stengels fallen die leichten Kork- 
körner nicht hinunter wie Sandkörner, sondern bleiben aneinander 
hängen und bilden dadurch eine nachgiebige Bedeckungsschicht. 

Einem Hindurchwachsen von Bakterien und Pilzen durch die ab- 
gestorbene Koleoptile ist rechtzeitig mit Hilfe einer alkoholischen 
Germisanlösung vorzubeugen. 
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ENTWICKLUNGSGESCHICHTLICH-GENETISCHE 
UNTERSUCHUNGEN AN EPILOBIUM. 
V. PERMEABILITATSSTUDIEN AN ZWEI GENETISCH VERSCHIEDENEN 
PLASMEN. 
Von 
MARGARETE VON DELLINGSHAUSEN 
(Müncheberg/Mark). 
Mit 5 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 8. März 1935.) 


A. Einleitung. 

Die Untersuchungen von MicHAELIS (1933, 1934, 1935) beweisen, 
daß das Plasma selbständig an der Vererbung beteiligt ist, denn es 
erhält seine spezifischen Eigenschaften über mehrere Generationen, 
selbst wenn es einen artfremden Kern beherbergt. Zum Beweis, daß 
das Plasma als selbständiger Vererbungsträger wirksam ist, übertrug 
MicHAELIS durch jahrelange Rückkreuzungen des Bastardes Epilobium 
luteum 2 x Epilobium hirsutum 3 mit dem Pollen von Epilobium hirsutum 
den Kern von Epilobium hirsutum in das Plasma von Epilobium luteum 
(Schema der Rückkreuzung: [(L 2 x h 4) 2x hd] 92x h & usw. als 
Lh" bezeichnet, vgl. MicHAELIS 1934, Anm.) Daß diese Pflanzen in der 
8.—12. Rückkreuzungsgeneration einen homozygoten Epilobium hirsutum- 
Kern im luteum-Plasma enthalten, ist durch zahlreiche Versuche be- 
wiesen. Die Lh®-Pflanzen unterscheiden sich von den typischen Hirsuta 
(Hh") demnach einzig durch das verschiedene Plasma. Damit ergibt 
sich die Möglichkeit, die Unterschiede zwischen den Plasmen von Epilobium 
hirsutum und luteum zu untersuchen. 

Die bisherige genetische Analyse läßt noch keine eindeutige Ent- 
scheidung zu, ob im Plasma genähnliche Vererbungsträger lokalisiert 
sind oder ob das Plasma nur ein erblich spezifisches Substrat für die 
Reaktionsabläufe der Gene ist. Trifft die zweite Möglichkeit zu, so ist die 
Frage nach der Plasmavererbung zuerst ein entwicklungsphysiologisches 
Problem. Aber auch im ersten Falle werden entwicklungsphysiologische 
Untersuchungen Rückschlüsse über die genetische Struktur des Plasmas 
erlauben. Die Wechselbeziehung von Kern und Plasma ist auf alle Fälle 
ein entwicklungsphysiologisches Problem. 

Da letzten Endes alle morphologischen Charaktere der Pflanzen 
auf zellphysiologische Vorgänge zurückgeführt werden können, so lag 
es nahe, die Plasmaeigenschaften selbst zu untersuchen. Wenn das 
Plasma nur ein erblich spezifisches Substrat für die Reaktionen der 
Gene ist, so besteht die Möglichkeit, durch eine derartige Untersuchung 
auch den kausalen Ursachen der Plasmavererbung näherzukommen. 
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Bei der Suche nach einem Angriffspunkt für die Erforschung der Plasma- 
eigenschaften schien die Untersuchung der Plasmapermeabilität aussichts- 
reich. Die Beobachtung, daß Hh" und Lh" bei Kultur unter Nährstoff- 
mangel in ganz verschiedener Weise die vorhandenen Nährstoffe aus- 
nutzen (MICHAELIS 1935b), ebenso einige Tastversuche über Nährstoff- 
aufnahme machten Unterschiede in der Permeabilität wahrscheinlich. 
Zudem wird mit der Permeabilität ein Faktor erfaßt, der für Leben 
und Gestaltung der Pflanze in hohem Maße wichtig ist. 


Zunächst ergab sich die Aufgabe, festzustellen, ob überhaupt und 
in welcher Hinsicht Unterschiede der artspezifischen Plasmen zu er- 
fassen sind. Zu diesem Zweck untersuchte ich die Permeabilität für 
möglichst verschiedenartige Stoffe, die in ihrem Permeiervermögen 
ganz verschiedenen Gesetzmäßigkeiten gehorchen. Da bei der Unter- 
suchung der Pollenfertilität, über die an anderer Stelle berichtet wird. 
die Pollenfertilität durch Chloralhydratbehandlung in hohem Maße ab- 
geändert wird, sah ich mich veranlaßt, den Einfluß des Chloralhydrats 
auf die Aufnahme anderer Substanzen zu untersuchen, um eine etwaige 
Beziehung zwischen diesen Reaktionen aufzudecken. 


Diese Arbeit wurde mir durch die wissenschaftliche Akademikerhilfe 
ermöglicht, wofür ich der Deutschen Forschungsgemeinschaft (Notgemein- 
schaft der Deutschen Wissenschaft) meinen Dank ausspreche. Vor allem 
danke ich Herrn Dr. MICHAELIS, der mir diese Fragen und die dazu 
nötigen Materialien zur Untersuchung überlassen hat. 


B. Experimenteller Teil. 
1. Versuchsanstellung. 

Die Versuche wurden nach der plasmometrischen Methode von 
HörLer (1918—1934) ausgeführt. Da es in unserem Fall nur auf Er- 
fassung der Plasmaunterschiede ankam, dagegen das absolute Permeier- 
vermögen der Plasmolytica oder gar ein Vergleich der verschiedenen 
Substanzen nicht in erster Linie von Belang war, so fallen alle Be- 
denken, die gegen die plasmometrische Methode bestehen, weg (HUBER 
und Scumipt 1934; HÔFLER 1934a). Das Prinzip der HörLerschen 
Methode besteht darin, die Volumenänderung des Protoplasten in einer 
hypertonischen permeierenden Lösung messend zu verfolgen. Bringt 
man eine Zelle in eine hypertonische Lösung, so tritt zuerst Plasmolyse 
ein. In dem Maße, in dem die Lösung durch das Plasma permeiert, 
geht die Plasmolyse zurück. Der Plasmolysegrad ändert sich proportional 
dem Permeiervermégen. Der Plasmolysegrad (G) wird angegeben 
durch das Verhältnis des Protoplastenvolumens V, zum Volumen des 
Innenraumes der entspannten Zelle V,. 


= Ve 
G=y- 
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Für Zellen mit Zylinderform errechnet sich aus den drei meßbaren 
Größen 1 (Länge des kontrahierten Protoplasten), h (Länge des Zell- 
innenraumes) und b (Breite des Zellinnenraumes) der Plasmolysegrad 


b 


vr. 

Fr — 

Bei Verwendung eines Plasmolyticums, für das die Zelle praktisch 
impermeabel ist (z. B. Rohrzucker), läßt sich aus dem Grade der End- 


plasmolyse der osmotische Wert (O) bei Grenzplasmolyse folgender- 
maßen errechnen: 


G = 





O=C-G 
(C = Konzentration der Außenlösung in Grammol). 

Wenn der Protoplast für die Lösung permeabel ist, so wird er ent- 
sprechend der eindringenden Lösungsmenge wieder deplasmolysieren, 
und zwar um so schneller, je leichter die Lösung eindringt, was sich durch 
Messung der Protoplastenlänge zu bestimmten Zeitpunkten verfolgen 
läßt. Die Änderung des Plasmolysegrades in der Zeiteinheit (d G) gibt 
somit die Geschwindigkeit des Permeiervermögens der Lösung an 

Sec 
dG= eo 
(t,, ty = Ablesungszeiten). 

Die in der Zeiteinheit aufgenommene Lösungsmenge (M) in Grammol 

läßt sich aus der Änderung des osmotischen Wertes berechnen: 


M=dG-C. 


Für einen Vergleich von Lösungen, die in verschiedenen Konzentra- 
tionen angewendet werden, ist es erforderlich, Permeationskonstanten 
zu errechnen. Die Permeationskonstante des Protoplasten P’ ist die in 
der Zeiteinheit von außen in den Zellsaft eingedrungene Lösungsmenge 
in Mol bezogen auf die Einheit des Gefälles (HörtLer 1934a). Auf eine 
Berechnung der auf die Oberflächeneinheit bezogenen Permeations- 
konstanten des Protoplasmas P kann hier verzichtet werden, da nur 
mit gleichartigen Zellen gearbeitet wurde. 

Die Permeiergeschwindigkeiten der von mir geprüften Stoffe sind vom physio- 
logischen Standpunkte aus untereinander nicht direkt vergleichbar, da die Versuchs- 
reihen zu verschiedenen Jahreszeiten und teils mit Pflanzen von verschiedenen 
Standort ausgeführt wurden. 

Bei der Auswertung der Versuchsergebnisse kommt es vor allem 
auf das Verhältnis der Permeabilitätseigenschaften der beiden Plasmen 
zueinander an. Ein Vergleich ist nur innerhalb der unter gleichen Be- 
dingungen angestellten Versuche unmittelbar möglich. Im folgenden 
werden daher die Ergebnisse für die einzelnen Substanzen gesondert 
mitgeteilt, und zwar unter Angabe der Relativwerte dG (Permeier- 
geschwindigkeit in 1 Min.) und der Deplasmolysezeiten (Zeit vom Ein- 
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bringen des Schnittes in die Lösung bis zur vollständigen Deplasmolyse), 
die gleichfalls ein relatives Maß für das Permeiervermögen der Lösungen 
geben und bei schnell eindringenden Substanzen sicherer zu bestimmen 
sind. Ferner werden die Plasmolysegrade G zur graphischen Darstellung 
der Deplasmolysekurven verwendet, die den zeitlichen Ablauf der Lösungs- 
aufnahme charakterisieren. 

Es ist darauf hinzuweisen, daß die Deplasmolysekurven den Endgrad 1 erst 
erreichen, wenn sämtliche gemessene Zellen den Plasmolysegrad 1 haben. Begreif- 
licherweise ist das ein späterer Zeitpunkt, als durch die Mittelwerte der Deplasmolyse- 
zeiten angegeben wird. Die relativen Unterschiede bleiben jedoch erhalten. Die 
Berechnung des d G-Wertes hat daher auch nur bis zu einem Zeitpunkt zu erfolgen, 
an dem die Zellen noch nicht oder gerade deplasmolysiert sind, also möglichst 
am Anfangsteil der Deplasmolysekurve. 

Zum Schluß werden noch die Permeationskonstanten P’ für die 
Zeiteinheit von einer Stunde errechnet, um einen Vergleich der Er- 
gebnisse mit verschiedenen Substanzen untereinander und endlich auch 
mit den Beobachtungen an anderen Objekten zu ermöglichen. 

Die zum Vergleich stehenden Pflanzen Epilobium hirsutum (Hh") 
und die 12. Rückkreuzungsgeneration (Lh!?) des Bastardes Epilobium 
luteum 2 x Epilobium hirsutum 3 mit Epilobium hirsutum waren unter 
ganz gleichen Bedingungen kultiviert worden. Sie standen in gleich 
großen Töpfen am gleichen Standort, zuerst im Freien, ab Ende Juli 
in einem Gewächshaus. Von den Pflanzen wurden in den Morgen- 
stunden mehrere morphologisch gleichartige Zweige zu gleicher Zeit ab- 
geschnitten und in Wasser gesteckt. Zu den Messungen verwendete 
ich die Epidermiszellen des Stengels (am 3. oder 4. Internodium), die 
gut meßbare Formen besitzen (Länge der Zellen etwa 70—100 u, Breite 
20—30 u). Die Messungen wurden mit Objektiv 6 (45 x) und Okular 12 x 
(Leitz) ausgeführt. Ein Teilstrich des Mikrometerokulars entspricht 
1,44 u. Es wurde angestrebt, die Schnitte in möglichst gleichmäßiger 
Dicke herzustellen, um Unterschiede im Zutritt des Plasmolyticums 
oder in schädigenden Einflüssen der Schnittwunde zu vermeiden. Ich 
legte vor allem Wert darauf, mindestens einen Schnitt von Hh” und Lh" 
zu gleicher Zeit und unter gleichen inneren und äußeren Bedingungen 
zu beobachten (Verwendung von zwei Mikroskopen) und alle Versuche 
einer Reihe in einem möglichst kurzen Zeitraum auszuführen. Mithin 
ergeben die Mittelwerte der Einzelversuche aus jeder Reihe gute Ver- 
gleichsgrößen für die beiden Plasmen. Sämtliche Lösungen wurden mit 
Präparaten von Schering-Kahlbaum mit doppelt destilliertem Wasser 
volummolar hergestellt. Die Schnitte wurden unmittelbar in Schälchen 
mit der zu prüfenden Lösung gebracht. Bei Beobachtung der Chloral- 
hydratwirkung kamen die Schnitte 15 Min. lang in eine 0,05%ige Chloral- 
hydratlösung und wurden dann ins Plasmolyticum übertragen. Ein 
Versuch zur Feststellung der Widerstandsfähigkeit gegen Chloralhydrat 
ergab, daß sich schon hierin deutliche Unterschiede zwischen Hh® und 
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Lh®-Pflanzen zeigten: die Schnitte von Hh" ließen sich nach 4tägigem 
Aufenthalt in 0,05%iger Lösung noch plasmolysieren, während die Zellen 
der Lh®-Pflanzen bereits nach 3 Tagen größtenteils abgestorben waren. 
Bei einer Verwendung einer 0,5%igen Chloralhydratlösung ließen sich 
nach 8 Stunden die Zellen sowohl von Hh® als auch von Lh” nicht 
mehr plasmolysieren. 

In allen untersuchten Fällen, sowohl bei unmittelbarem Eintauchen 
in die Lösungen als auch nach Vorbehandlung mit Chloralhydrat, tritt 
zuerst Krampfplasmolyse auf, die nach einigen Minuten in eine konvexe 
Form übergeht. Die ersten Messungen wurden nach 10 Min. ausgeführt, 
wenn alle Protoplasten nach einsetzender Deplasmolyse eine ideale 
Form angenommen haben. Der Zeitpunkt der weiteren Messungen 
richtete sich nach der Permeiergeschwindigkeit der einzelnen Lösungen. 
Bei den Harnstoff- und KCI-Versuchen wurde die Beobachtung nur alle 
halbe (Harnstoff) oder volle (KCl) Stunden vorgenommen, die Schnitte 
daher zwischendurch in das Schälchen mit Lösung zurückgebracht, um 
durch den ganzen Versuch eine Konzentrationsänderung durch Ver- 
dunstung zu vermeiden. Da die Unterschiede zwischen Hh"- und Lh®- 
Pflanzen naturgemäß nur gering sind, war es erforderlich, eine große Zahl 
von Einzelmessungen auszuführen, um sie statistisch zu sichern. Mangels 
eines Raumes mit konstanter Temperatur wurden, um einen zu starken 
Wechsel der Umweltsbedingungen auszuschalten, möglichst zahlreiche 
Versuche gleichzeitig ausgeführt. Aus diesem Grunde war die HörLersche 
Methode für die Harnstoff- und KCI-Versuche etwas abzuändern: Es 
wurde auf das zeitraubende Wiederaufsuchen ein und derselben Zelle ver- 
zichtet, und an ihrer Stelle wurden fünf charakteristische Zellen des Schnit- 
tes gemessen und aus den Einzelwerten der entsprechenden Ablesungs- 
zeiten aller Versuche das Mittel errechnet. Ein Kontrollversuch mit 
Messungen an ein und derselben Zelle führte zu einem gleichen Ergebnis. 
Mithin ist dieses Verfahren zur Bildung von Mittelwerten wohl zu ver- 
wenden. Für die Berechnung der Deplasmolysezeiten wurden in diesen 
Fällen die Zeitpunkte gewählt, in denen alle Zellen des Schnittes de- 
plasmolysiert waren. 

In den Glyzerin- und Suceinimidversuchen, in denen ich alle 10 Min, 
bzw. jede Minute Messungen ausführte, verblieben die Schnitte durch 
den ganzen Versuch auf dem Objekttrager unter einem großen Deck- 
glase. Die Glyzerinlösung wurde mittels Durchsaugen von Zeit zu Zeit 
erneuert, während das beim Succinimid wegen der kurzen Versuchsdauer 
(höchstens 14 Min.) nicht nötig war. In diesen beiden Reihen wurden 
daher immer die gleichen Zellen durch den ganzen Versuch hindurch 
beobachtet und auch die Mittelwerte der Deplasmolysezeiten aus den 
Messungen an den Einzelzellen errechnet. 

Als statistisch gesicherte Unterschiede werden nur die Mittelwerte 
angesehen, die außerhalb des dreifachen mittleren Fehlers liegen, der 
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immer als 3 m angegeben ist. Auf den Diagrammen ist der dreifache 
mittlere Fehler durch einen vertikalen Strich eingezeichnet. 


2. Versuche mit Harnstoff. 

Die Versuche mit Harnstoff wurden vom 26.—28. 6. 34 ausgefiihrt. 
Ich verwendete Pflanzen, die in Blumentépfen im Freien standen. Die 
Schnitte wurden einerseits unmittelbar in eine 1-m-Harnstofflésung getan, 
andererseits mit einer 0,05%igen Chloralhydratlösung 15 Min. lang vor- 
behandelt und dann in die 1-m-Harnstofflésung übertragen. Weitere 
methodische Einzelheiten sind oben bereits mitgeteilt worden. 

Die Ergebnisse der Messungen zeigen Abb. 1 und Tabelle 1 und 2. 
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Abb. 1. Deplasmolyseverlauf in 1-m-Harnstofflésung. 


Aus diesen Beobachtungen ist zu entnehmen, daß das hirsutum- und 
das luteum-Plasma sich in der Permeabilität für Harnstoff nicht unter- 
scheiden. Die Differenzen der Deplasmolysezeiten und der Plasmolyse- 
grade nach 10 Min. sind statistisch nicht gesichert. Durch die Behandlung 


Tabelle 1. Relative Permeiergeschwindigkeit einer 1-m-Harnstofflösung. 
dG berechnet aus Go —G10. Mittelwerte aus je 50 Zellen. 














Hh" Lh" 
er bee ee our me ic ee ee es 0,0071 | 0,0071 
1 m Harnstoff nach Vorbehandlung durch 0,05% Chloralhydrat | 0,0054 | 0,0072 


der Schnitte mit Chloralhydrat wird die Permeabilität des hirsusum- 

Plasmas für Harnstoff herabgesetzt. Die Differenz der Permeabilität 

beider Plasmen wird dadurch vergrößert und statistisch gesichert. Die 
39* 
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Plasmolysegrade nach 10 Min., die aus der graphischen Darstellung 
entnommen werden können, zeigen, daß schon während der Plasmolyse 
Harnstofflösung eindringt, und daß sich bereits die Vorbehandlung mit 


Tabelle 2. Deplasmolysezeiten in Minuten. 
Mittelwerte aus je 10 Schnitten + 3 m. 














Hh" Lh" 
be allié ao 73,20 + 21,4’ | 65,50 + 25,98’ 
1 m Harnstoff nach Vorbehandlung durch 0,05% 
ee eng tae ee eee ne er 118,02 + 34,8’ | 61,02 + 9,66’ 


Chloralhydrat in einer Herabsetzung der Permeabilität des hirsutum- 
Plasmas dem luteum-Plasma gegenüber geltend gemacht hat. Da hier 
eine molare Lösung zur Verwendung kam, geben die d G-Werte die in 
der Zeiteinheit (1 Min.) aufgenommene Menge Harnstofflösung in Mol 
direkt an. 

3. Versuche mit Kaliumchlorid. 

Unter den Elektrolyten wählte ich das Kaliumchlorid zur Unter- 
suchung aus, da es am wenigsten schädlich und verhältnismäßig leicht 
permeierend ist, und verwendete deswegen auch eine möglichst niedrige 
Konzentration (0,3 m). Die Messungen wurden vom 28.6. bis 7.7.34 
an Schnitten von denselben Pflanzen wie bei den Harnstoffversuchen 
ausgeführt. Die Schnitte wurden wiederum einerseits direkt in 0,3 m KCl 
getan, andererseits mit 0,05%iger Chloralhydratlösung vorbehandelt. 
Da es sich herausstellte, daß das Narkoticum überhaupt keinen Einfluß 
auf das Permeiervermögen der KCl-Lösung ausübt, können die Messungen 
unbedenklich zusammengelegt werden. 

In derselben Zeitperiode wurde an denselben Pflanzen der osmotische 
Wert mit 0,75-m-Rohrzuckerlösung nach der plasmometrischen Methode 
gemessen (Tabelle 3). 


Tabelle3. Osmotischer Wert, Juli 1934. Pflanzen in Blumentöpfen 
; im Freien. 


Mittelwerte aus je 110 Zellen + 3 m. 


Hh" | 0,300 + 0,0076 m Rohrzucker (8,0 Atm.) 
Lh" 0,325 + 0,0114 m Rohrzucker (8,7 Atm.) 


Der etwas höhere osmotische Wert der Lh®-Pflanzen kann die an- 
fänglich höheren Plasmolysegrade (Abb. 2) für diese Pflanzen in der 
KCI-Lösung verursachen, ist aber für die Stoffaufnahme während der 
Deplasmolyse bedeutungslos. 

Die Ergebnisse der Deplasmolyseversuche sind aus Tabelle 4 und 5 
zu entnehmen. 
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Tabelle 4. Relative Permeiergeschwindigkeit einer 0,3-m-KCl-Lésung. 
dG berechnet aus Geo—Gio. Mittelwerte aus je 300 Zellen. 


Hh" | 0,00089 
Lh" 0,00230 





Tabelle 5. Deplasmolysezeiten in Minuten. 
Mittelwerte aus je 60 Schnitten + 3 m. 


Hh" | 168,0 + 24,2 Min. 
Lh" 98,4 + 17,3 Min. 





Aus den d G-Werten errechnet sich hiernach die eindringende Menge 
an KCl-Lésung für Hh" mit 0,00027 mol KC1/1 Min. und für Lh” mit 
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Abb. 2. Deplasmolyseverlauf in 0,3-m-KCl-Lésung. 


0,00069 mol KCI/1 Min. Die Versuche ergeben statistisch gesicherte 
Unterschiede in der Permeabilität des hirsutum- und des lutewm-Plasmas 
für die KCI-Lüsung und zeigen, daß auch in diesem Fall das luteum-Plasma 
permeabler ist als das hirsutum-Plasma. 


4. Versuche mit Glyzerin. 


Glyzerin ist oft zu Permeabilitätsuntersuchungen verwendet worden 
und durch sein verhältnismäßig schnelles Permeiervermögen gut dazu 
geeignet. Auch wird das Verhältnis der Glyzerin- zur Harnstoffpermeabili- 
tät als Charakteristikum der Protoplasten verschiedener Pflanzen ver- 
wendet (HörLer 1934a). Die Versuche mit Glyzerin führte ich viel 
später im Jahr, vom 29.8. bis 12.9. 34, aus. Die Pflanzen befanden 
sich zu der Zeit bereits im Gewächshaus. Es wurden einerseits normale 
Pflanzen verwendet, andererseits solche, die am 14. 8. zu anderen Zwecken 
mit einer etwa 0,1 %igen Lösung von Chloralhydrat begossen worden waren. 
Die Konzentration ist auf den Wassergehalt im Blumentopf berechnet, 
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der durch Trockengewichtsbestimmung annähernd festgestellt wurde. 
Der Blumentopf war unten zugegipst, um ein Herausschwemmen des 
Chloralhydrats beim Gießen zu verhindern. Daß das Chloralhydrat 
rasch in die Pflanzen eingedrungen war, zeigte sich daran, daß bereits 
nach 5 Tagen die Blütenblätter der Knospen stark entfärbt waren. Über 
die bei den Lh"-Pflanzen auftretende Änderung der Pollenfertilität 
durch das Chloralhydrat wird an anderer Stelle berichtet werden. Ver- 
gleichsweise wurde in dieser Versuchsreihe auch Epilobium luteum auf 
seine Permeabilität hin untersucht. Jedoch ist dabei zu beachten, daß 
von diesen morphologisch ganz andersartigen Pflanzen die benutzten 
Schnitte keineswegs denen der anderen Epilobien entsprechen, auch 
standen die Epilobium luteum-Pflanzen ihrem Wuchs gemäß in kleineren 
Töpfen, die sich in einem anderen Gewächshaus befanden. Ein physio- 
logischer Vergleich ist daher nur mit Vorbehalt zulässig. Zudem ist 
zu berücksichtigen, daß das luteum-Plasma ein anderes Genom enthält 
als die übrigen Pflanzen und schon aus diesem Grunde wohl nicht ohne 
weiteres unmittelbar vergleichbar ist. 


Eine zur gleichen Zeit ausgeführte Messung der osmotischen Werte 
all dieser Pflanzen mit 0,75-m-Rohrzuckerlösung, die in Tabelle 6 zu- 
sammengestellt sind, ergab keine erheblichen Unterschiede, die außerdem 


Tabelle 6. Osmotischer Wert, September 1934. Pflanzen in Blumentöpfen 
im Gewächshaus. 


Mittelwerte aus je 30 Zellen + 3 m. 

















Hh" Lh" LI" 
‘ 0,270 + 0,020 0,260 + 0,017  |0,317 + 0,018 m RZ 
Normal . . { 7,27 Atm. 6,98 Atm. 8,65 Atm. 
Mit Chloralhydrat 0,300 + 0,017 0,315 + 0,027 es 
begossen . . . 8,13 Atm. 8,6 Atm. 


statistisch nicht gesichert sind, da nur wenige Zellen gemessen wurden. 
Durch die Behandlung mit Chloralhydrat ist ein geringer Anstieg des 
osmotischen Wertes zu bemerken. 

Die Ergebnisse der Permeabilitätsuntersuchung sind aus Tabelle 7 
und 8 und Abb. 3 zu entnehmen. 


Tabelle 7. Relative Permeiergeschwindigkeiteiner 0,5-m-Glyzerinlösung. 
dG berechnet aus Gs40-—G10. Mittelwerte aus je 100 Zellen + 3 m. 














Hh" | Lh" LI" 
Mamma. croi «5 ‘01 ie 0,0042 + 0,0007 | 0,0056 + 0,0010 | 0,0107 + 0,0019 
Mit Chloralhydrat begossen | 0,0048 + 0,0008 | 0,0080 + 0,0013 — 
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Stellt man zunächst die Werte der normalen Hh" und Lh® einander 
gegenüber, so ist zu ersehen, daß das luteum-Plasma wieder eine höhere 


Tabelle 8. Deplasmolysezeiten in Minuten. 
Mittelwerte aus je 100 Zellen + 3 m. 


Hh" Lh" LI" 








Metis x «phi te 100,0 + 11,91 73,6 + 9,78 | 35,3 + 3,92 Min. 
Mit Chloralhydrat begossen 83,4 + 12,65 51,2 + 7,31 +5 











Permeabilität auch für Glyzerin besitzt als das hirsutum-Plasma. Die 
Deplasmolysezeiten geben dafür gesicherte Unterschiede, die d G-Werte 
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Abb. 3. Deplasmolyseverlauf in 0,5-m-Glyzerinlésung. 


dagegen weisen eine zu große Streuung auf. Für das luteum-Plasma 
der LI®-Pflanzen wurde eine noch höhere Permeabilität für Glyzerin 
gemessen. 

Die mit Chloralhydrat begossenen Pflanzen zeigen ein ganz ver- 
schiedenes Verhalten. Während die Hh" sehr wenig in ihren Per- 
meabilitätseigenschaften verändert sind (die Unterschiede zu den normalen 
Pflanzen liegen innerhalb der Fehlergrenze), weisen die Lh" eine beträcht- 
liche Permeabilitätserhöhung auf, die sowohl durch die dG-Werte als 
auch durch die Deplasmolysezeiten gesichert ist. 


5. Versuche mit Succinimid. 

Die Untersuchung eines Stoffes von hoher Lipoidlöslichkeit stieß 
zunächst auf Schwierigkeiten, da diese Substanzen mit solcher Ge- 
schwindigkeit in die E’pilobium-Zellen eindringen, daß eine Plasmolyse 
überhaupt nicht zustande kommt; insbesondere war das mit Pinakon- 
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hydrat, das in höheren Konzentrationen nicht mehr löslich ist, durch 
keine Methode zu erreichen. Mit Suceinimid dagegen gelang es nach 
dem Partialverfahren (HörLer 1934b) die Permeiergeschwindigkeit zu 
messen. Ich plasmolysierte zuerst die Zellen etwa 25 Min. lang in einer 
0,5-m-Rohrzuckerlösung und stellte den Plasmolysegrad fest, der als 
Grundlage für die weitere Messung zu gelten hatte. Darauf übertrug 
ich die Schnitte auf einen Objektträger in eine Lösung, die für Rohr- 
zucker wieder 0,5m und auch für Succinimid 0,5 m war. Der in der 
Zuckerlösung bereits abgerundete Protoplast kontrahierte sich gleich 
weiter, und bereits nach 1 Min. setzte die Wiederausdehnung durch das 
Eindringen des Suceinimids ein, die bis zum ursprünglichen Plasmolyse- 
grad in Rohrzucker erfolgte. Die Änderung der Protoplastenlänge wurde 
jede Minute gemessen. Als Deplasmolysezeit hat hier die Zeit zu gelten, 
die vom Einbringen der Schnitte in die Succinimid + Rohrzuckerlösung 
bis zur Ausdehnung des Protoplasten auf den Plasmolysegrad, den es 
in der reinen Rohrzuckerlösung hatte, verstrichen ist. Es kann hier 
nicht entschieden werden, ob der Rohrzucker die Permeabilität für 
Suceinimid herabgesetzt hat oder die Wirkung nur rein mechanisch ist, 
d. h. daß die Rohrzuckerlösung die Abhebung und Abrundung des 
Protoplasten vollführt, was bei Verwendung von reiner Succinimid- 
lösung durch das schnelle Eindringen überhaupt nicht zustande kommen 
kann. Die Bedingungen für beide Plasmen ändern sich in jedem Fall 
gleichsinnig. Da aus technischen Gründen kein gleichzeitiges Beobachten 
zweier Präparate möglich war, untersuchte ich je einen Schnitt von 
Hh® und einen von Lh" unmittelbar hintereinander. An jedem Schnitt 
wurden nur zwei benachbarte Zellen gemessen, um eine möglichst genaue 
Einhaltung der Zeit zu gewährleisten. Jedoch können die kurzen Inter- 
valle von einer Minute die außerordentlich großen mittleren Fehler 
mitbewirkt haben, die außerdem vielleicht auch auf die späte Jahreszeit 
zurückzuführen sind: die Versuche konnten erst vom 3.—6. 10. 34 an 
Gewächshauspflanzen ausgeführt werden. Aus diesem Grunde ist aus 
den d G-Werten (Tabelle 9) noch nicht zu schließen, daß sich die beiden 
Plasmen in ihrer Permeabilität für Succinimid unterscheiden. 


Tabelle 9. 
Relative Permeiergeschwindigkeit einer 0,5-m-Succinimidlésung. 


dG berechnet aus G5—G1. Mittelwerte aus je 50 Zellen + 3 m. 


Hh" | 0,022 + 0,005 
Lh" | 0,025 + 0,004 


Die Feststellung der Deplasmolysezeit konnte ohne Schwierigkeit 
genau erfolgen, und daher ist diesen Werten, die, wie Tabelle 10 zeigt, 
gesicherte Unterschiede aufweisen, mehr Bedeutung beizumessen als den 
Plasmolysegraden (Abb. 4) und daraus errechneten d G-Werten. 
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Tabelle 10. Deplasmolysezeiten in Minuten. 
Mittelwerte aus je 50 Zellen + 3 m. 


Hh" | 10,76 + 1,185 Min. 
Lh" 7,26 + 1,356 „ 
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Abb. 4. Deplasmolyseverlauf in 0,5-m-Succinimidlösung (Partialverfahren). 


Demnach besitzt das lutewm-Plasma auch für die Suceinimidlösung 
eine größere Durchlässigkeit als das hirsutum-Plasma. 


C. Allgemeiner Teil. 


Zur übersichtlichen Zusammenfassung sämtlicher Versuche seien in 
Tabelle 11 die absoluten Permeationskonstanten P’ aller Messungen mit- 
geteilt und das Verhältnis der P’-Werte der Lh"- zu den Hh®-Pflanzen 
errechnet. 


Tabelle 11. Permeationskonstanten P’. 











Hh" Lh” LI" = 

Hh" 

Succinimid . . . . . . 1,300 | 1,620 1,25 
Harnstoff . . . . .. 0,567 | 0,567 1,00 
Harnstoff (Chloralh.) . | 0,400 | 0,570 1,43 
Glyzerin . . . . . . . 0,280 | 0,390 | 0,875 | 1,39 
Glyzerin (Chloralh.) . . | 0,322 | 0,600 1,85 
= eh ten oe 0,055 | 0,152 2,75 














Abb. 5 soll die Ergebnisse veranschaulichen: die P’-Werte beider 
Plasmen sind auf einer logarithmischen Skala einander gegenübergestellt, 
entsprechend der Darstellung der spezifischen Permeabilitätsreihen einiger 
Zellsorten durch HörLer (1934b, Abb. 5). 
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Die Tatsache, daß die Plasmen von Hh® und Lh® entweder von 
vornherein oder unter dem Einfluß von Chloralhydrat meßbare Unter- 
schiede in der Permeabilität für einige Substanzen zeigen, beweist, 
daß sie in ihrer chemisch-physikalischen Struktur verschieden sein müssen. 

Um eine Vorstellung vom Aufbau dieser 
plasmatischen Struktur zu gewinnen, scheint 





a : T# ein Vergleich mit den Permeabilitätseigenschaf- 
ten anderer Objekte lohnend. 
—_ Das Permeieren der Harnstoff- und der 
harnstott (hora) 1-27 Glyzerinlésung läßt sich wenigstens der Größen- 
Ayzern (Ciera) 7 ordnung nach mit den nach der gleichen Me- 


Die P’-Werte (Tabelle 12) zeigen, daß die 
Stengelepidermiszellen der Epilobien eine be- 
deutend größere Permeabilität für diese Stoffe 
4 besitzen als die subepidermalen Zellen von 
À gor Majanthemum. Bei der geringen Lipoidlöslich- 

44 4 keit von Harnstoff und Glyzerin ist eine Ab- 
Permeationskonstanten p’  hängigkeit des Permeiervermögens dieser relativ 
auf logarithmischer Skala. kleinmolekularen Substanzen vom Porenweg an- 

zunehmen. (Die physikalisch-chemischen Kon- 
stanten sind in Tabelle 13 zusammengestellt und zum besseren Ver- 
gleich auBerdem die Werte auf Harnstoff als Einheit bezogen.) Es ist 


daraus zu schlieBen, daB 
Tabelle 12. Permeationskonstanten des die Plasmahäute der Epi- 


| }  thode ausgeführten Versuchen von HÔFLER 
/ ‘ (1934a) an Majanthemum bifolium vergleichen. 

















Protoplasten P. lobium-Zellen größere Po- 
Zpüsbium Majanthemum TEN oder ein größeres Poren 
Hh" Lh" areal besitzen als die von 





Majanthemum. Für diese 
Deutung sprechen auch 
noch folgende zwei Tat- 
sachen: 1. Die Wasserpermeabilität von Majanthemum ist bedeutend 
geringer als die von Epilobium; die Endplasmolyse wird erst in 30 Min. 
erreicht, bei Epilobium dagegen im Höchstfall in 10 Min. und vermutlich 
meist noch schneller. Wegen der unregelmäßigen Form der Protoplasten 
bei Plasmolyse wurden keine Messungen ausgeführt. 2. Ferner ist die 
Permeabilitat für die KCl-Lésung verhältnismäßig groß. Eine ähnlich hohe 
Durchlässigkeit für KCl-Lésungen gibt WeıxL-Hormann (1930) für die 


Epidermiszellen von Lamium purpureum an (+ = 0,04—0,06, entspricht 


den P’.Werten), während andere Pflanzen, wie Tradescantia (HOFLER 


1918b), Gentiana (H6¥LER 1934b) und andere eine bedeutend geringere 
Permeabilität für Salze besitzen. Für das Eindringen von Salzlösungen 


Harnstoff . 0,567 0,567 0,183 
Glyzerin . . 0,280 0,390 0,066 
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hat aber zweifellos neben anderen Faktoren die Ausbildung des Poren- 
weges große Bedeutung. 


Tabelle 13. 
Physikalisch-chemische Konstanten (nach CoLLaANDER und BARLUND). 


Verteilungskoeffizient 




















Molrefraktion 
Äther Olivenöl Olivenöl-Ölsäure MR,, 
Wasser Wasser Wasser 
abs. rel. abs. rel. abs. rel. abs. rel. 
Suceinimid . | 0,031 66,0 0,0049 132,8 0,010 1,93 27,1 1,98 
Harnstoff . | 0,00047 1,0 0,00015 | 1,0 0,0052 1,0 13,7 1,0 
Glyzerin . . | 0,00066 1,4 0,00007 | 0,466] 0,00015 | 0,035] 20,6 1,53 


























Um einen Vergleich mit weiteren Pflanzen zu ermöglichen, von 
denen morphologisch andersartige Zellen mit den verschiedensten 
Methoden untersucht worden sind, seien die Permeiergeschwindigkeiten 
für jede Art auf den Harnstoffwert = 1 bezogen (Tabelle 14). 


Tabelle 14. Relativwerte der Permeationskonstanten. 





























Majan- . Chara h 

Epilobi thema | COLLANDER Rhoeo nach 

Hh" | Lh" HÖFLER HÖFLER | pintonn | BARLUND 
Suceinimid . . . .| 2,30 | 2,87 14,8 
Harnstoff . . . .| 1,00 | 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 
Harnstoff(Chloralh.)] 0,71 | 1,05 
Glyzerin . . . . . 0,49 | 0,69 0,36 0,26 0,185 44 
Glyzerin (Chloralh.)} 0,57 | 1,06 
KCl wet fe 0,10 | 0,27 


Das Verhältnis der Harnstoff- zur Glyzerinpermeabilität variiert von 
Objekt zu Objekt. Hierfür ist die verschiedenartige chemische Zusammen- 
setzung der Plasmen, vor allem der Lipoide verantwortlich zu machen; 
denn obgleich Harnstoff und Glyzerin nur wenig lipoidlöslich sind, 
beweist doch das Beispiel von Rhoeo, daß die Löslichkeit für das Permeier- 
vermögen dieser Substanzen von Bedeutung werden kann, denn das 
größere Glyzerinmolekül dringt hier bedeutend schneller ein als das 
Harnstoffmolekül. 

Vergleicht man nun auf Grund dieser Ergebnisse die Plasmen von 
Hh" und Lh", so muB man sie den anderen Objekten gegenüber natiirlich 
als sehr ähnlich bezeichnen. Dennoch bestehen sowohl in der Lipoidphase 
als auch für die Porenwege merkliche Unterschiede. 

Das schnellere Eindringen der KCl-Lösung bei den Lh”-Pflanzen 
läßt für die Plasmahäute dieser Zellen größere Poren oder mehr Poren 
als bei Hh® vermuten, wenn nicht die Aufnahme eines Elektrolyten 
weitgehend durch Änderung der Reaktion und Ladung der Grenzschichten 
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und dadurch bedingte Adsorption der Elektrolyte beeinflußt wird, die 
wiederum eine Verschiedenheit in der chemischen Zusammensetzung 
z. B. der Eiweißstoffe als Ursache haben mag. 

Für die Glyzerinlösung besitzt Lh" eine etwas größere Permeabilitat 
als Hh". Ob es sich hierbei um Unterschiede hinsichtlich der Poren- 
ausbildung oder in der chemischen Zusammensetzung der Plasmalipoide 
handelt, läßt sich nicht entscheiden. Der Umstand, daß durch Begießen 
der Pflanzen mit Chloralhydrat eine Erhöhung der Permeabilität der Lh® 
herbeigeführt wird, während Hh" unbeeinflußt bleibt, spricht dafür, 
daß der Chemismus des Plasmas für das Eindringen der Glyzerinlösung 
nicht unwichtig ist. Das reine Zufeum-Plasma der LI®-Pflanzen ist, 
soweit diese Versuche mit den anderen vergleichbar sind (vgl. S. 612), 
noch um ein Bedeutendes durchlässiger. Lh® nimmt eine intermediäre 
Stellung zwischen Hh" und LI" ein, worauf später noch zurückzu- 
kommen ist. 

Die Unterschiede im Permeiervermögen der Succinimidlösung sind 
zweifellos auf eine Verschiedenheit der Lipoide beider Plasmen zurück- 
zuführen, da Suceinimid nach Maßgabe seiner Löslichkeit eindringt. 

Die Permeabilität der normalen Zellen beider Pflanzen für die Harn- 
stofflösung ist gleich. Harnstoff übt meist einen mehr oder minder 
schädigenden Einfluß auf das Protoplasma aus, so fanden COLLANDER 
und BärLUND (1933), daß Chara-Zellen bereits durch Konzentrationen 
von 0,001 mol geschädigt werden. Bei Verwendung einer molaren 
Lösung beobachtete ich auch an den Epilobium-Zellen gelegentlich 
Änderungen der Plasmastruktur (Körnigwerden), insbesondere am Schnitt- 
rande. Jedoch wurde von den Zellen eine 2-m-Lösung auch noch ver- 
tragen. Nach HOFLER (1934a) ist die Harnstofflösung für Majanthemum- 
Zellen unschädlich. 


Die Herabsetzung der Permeabilität des hirsutum-Plasmas für die 
Harnstofflösung durch Vorbehandlung der Schnitte mit Chloralhydrat 
ist vermutlich als Resistenzerhöhung zu deuten, denn durch das Chloral- 
hydrat wird eine Viskositätsherabsetzung des Plasmas bewirkt: die Proto- 
plasten von Hh" rundeten sich bei Plasmolyse nach längerem Verweilen 
in einer Chloralhydratlösung rascher ab. Die leichtere Ablösung des 
Protoplasten von der Zellwand verringert aber wiederum den schädigenden 
Einfluß der Plasmolyse. Die größere Durchlässigkeit des Plasmas der 
nichtvorbehandelten Schnitte ist vielleicht auf eine pathologische 
Permeabilitätserhöhung durch die Harnstoffplasmolyse zurückzuführen. 
Das luteum-Plasma dagegen reagiert ganz anders auf die Chloralhydrat- 
behandlung. Das Chloralhydrat setzt hier die Viskosität nicht herab, 
es wirkt wahrscheinlich schon an sich giftiger. Auch dieses gegensätzliche 
Verhalten der beiden Plasmen läßt auf eine verschiedene chemische 
Zusammensetzung schließen. 
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Es sei hier noch erwähnt, daß eine Herabsetzung der Plasmaviskosität 
durch Narcotica von verschiedenen Forschern beobachtet worden ist 
(H6FLER und WEBER 1926; Lorey 1929; Derry 1930) und auch als 
Resistenzerhöhung der Zellen gedeutet wurde (WEBER 1931; MopER 
1932), während hohe Konzentrationen einen giftigen Einfluß ausüben 
sollen (COLLANDER 1921; WEBER 1921; HörLer und WEBER 1926). 
Die Versuche an den Epilobien zeigen nun, daß das Plasma selber und 
in erster Linie wohl seine chemische Zusammensetzung dabei eine wichtige 
Rolle spielt, da so ähnliche Strukturen wie die von Hh® und Lh" ganz 
verschieden auf dieselbe Chloralhydratkonzentration reagieren. 

Ein weiterer Unterschied der hirsutum- und luteum-Plasmen läßt 
sich in fast allen Versuchen beobachten: Die Werte für Lh" weisen meist 
eine bedeutend höhere Streuung auf. Am deutlichsten zeigen das die 
Harnstoff- und Succinimidversuche; dieselbe Beobachtung ist von 
MıcHAELIS bei Messungen aller plasmabedingter Eigenschaften ge- 
macht worden. 

Das Hauptergebnis der Permeabilitätsversuche ist, daß für Hh”- 
und Lh”-Pflanzen, die infolge Plasmavererbung Unterschiede in äußeren 
Merkmalen besitzen, nun auch Unterschiede im Plasma selbst zu finden 
sind. Und diese Unterschiede in der Konstitution des Plasmas sind durch 
12 Generationen erhalten geblieben, obwohl das luteum-Plasma dem 
Einfluß eines anders gearteten Kernes ausgesetzt gewesen ist. 

Wir sind allerdings noch weit davon entfernt, eine Entscheidung 
treffen zu können, ob diese Permeabilitätsunterschiede durch einen un- 
bekannten Erbträger verursacht werden, oder ob das Plasma durch seine 
Permeabilitätseigenschaften usw. ein spezifisches Substrat für die Gen- 
reaktionen ist (MicHAELIS 1934). 

Eine Antwort auf.die Frage, ob das unterschiedliche genetische Ver- 
halten durch die gefundenen Permeabilitätsunterschiede kausal bedingt 
ist, läßt sich noch nicht geben. Unter der Annahme einer derartigen 
Beziehung müssen sich alle durch das Plasma vererbten Eigenschaften 
auf Permeabilitätsunterschiede oder ähnliche spezifische Plasmazustände 
zurückführen lassen. Da es sich dabei meist um Merkmale handelt, die 
durch eine Hemmung oder Förderung von Entwicklungsabläufen phäno- 
typisch sichtbar werden, so erscheint es nicht unmöglich, auf experi- 
mentellem Wege die Ursachen hierfür im physiologischen Verhalten des 
Plasmas zu finden. 

Die Herabsetzung der Pollenfertilität der Lh”-Pflanzen ließe sich 
vielleicht dadurch erklären, daß im Gegensatz zum hirsutum-Plasma 
das luteum-Plasma infolge seiner andersartigen chemisch-physikalischen 
Zusammensetzung eine Beförderung von lebenswichtigen Stoffen, z. B. 
Zuckern verhindert und daher die Pollenkôrner keine Stärke speichern 
können und frühzeitig degenerieren (MicHAELIS 1933). Desgleichen würde 
sich auch das Auftreten von gestörten Keimlingen bei den Lh”-Pflanzen 
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(MicHAELIS 1934) erklären lassen. Sie sind eine Folge einer entwicklungs- 
physiologischen Störung während der Ausbildung des Embryos und der 
Ablage der Reservestoffe. 

Die Herabsetzung der Pollenfertilität der Lh” durch Chloralhydrat- 
behandlung, auf die schon S. 605 hingewiesen wurde, hätte eine Parallele 
in der schädigenden Beeinflussung der Permeabilität des lutewm-Plasmas 
durch das Chloralhydrat, während die Hh"-Pflanzen, deren Permeabilität 
durch das Chloralhydrat unbeeinflußt bleibt oder herabgesetzt wird, 
auch keine Änderung der Pollenfertilität zeigen. 

Für den Einfluß von Temperaturschocks auf die Pollenfertilität 
ließe sich auch eine Permeabilitätsänderung verantwortlich machen, 
da bekanntlich die Plasmapermeabilität weitgehend von der Temperatur 
abhängig ist. 

Die Förderung der vegetativen Ausbildung der Lh”-Pflanzen gegen- 
über den Hh" bei Nährstoffmangel (MicHaE tts 1935 b) läßt sich vielleicht 
dadurch erklären, daß die Lh" für einige Stoffe permeabler sind als die 
Hh” oder infolge ihres andersartigen Plasmas die gebotenen Stoffe besser 
auszunutzen vermögen. 

Die Unterschiede im Pilzbefall (MicHAELIS 1935b) werden wohl auf 
eine verschiedene chemische Zusammensetzung der Plasmen zurück- 
zuführen sein. Die Lh®-Pflanzen sind widerstandsfähiger gegen den 
Befall als die Hh" und gleichen darin mehr dem Epilobium luteum, das 
gegen Erysiphe immun ist. 

Dieses intermediäre Verhalten, das von MICHAELIS noch bei anderen 
Eigenschaften (Blattgröße, Verzweigung, Pollenfertilität) festgestellt 
wurde, konnte auch bei den Permeabilitätsversuchen beobachtet werden, 
so daß eine bemerkenswerte Parallelität zwischen den Ergebnissen der 
genetischen und der Permeabilitätsversuche festzustellen ist: Die in der 
Reihe der Glyzerinversuche mit ausgeführten Messungen an Ll"-Pflanzen 
ergaben eine weit höhere Durchlässigkeit dieses Plasmas. Am wenigsten 
permeabel ist Hh", und Lh” liegt wiederum dazwischen. Das wäre 
ein weiterer Beweis dafür, daß das luteum-Plasma der Lh”? im Laufe 
der Rückkreuzungsgenerationen durch den eingekreuzten hirsutum-Kern 
eine Umwandlung im Sinne einer Dauermodifikation erfahren hat und 
nun dem hirsutum-Plasma ähnlicher wird (MIcHAELIS 1935a). 

Durch die Permeabilitätsversuche konnte nur indirekt auf eine Ver- 
schiedenheit der Lipoide und Eiweißstoffe beider Plasmen geschlossen 
werden. Es ist jedoch zu vermuten, daß noch weitere Unterschiede in der 
chemischen Zusammensetzung der Plasmen, z. B. der Kohlehydrate, 
Salze usw. bestehen, die weitgehend die Richtung der Entwicklungs- 
abläufe bestimmen können. 

Falls nun aber im Plasma genähnliche Vererbungsträger lokalisiert 
sind, so wären die hier gefundenen Permeabilitätsunterschiede erst 
sekundär durch diese Erbträger bedingt. Die Pflanzen müßten sich dann 
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allerdings in noch weiteren durch das Plasma vererbten Eigenschaften 
unterscheiden, die nicht nur die Entwicklungsablaufe, sondern auch andere 
phanotypische Merkmale betreffen. 

Die parallele Analyse der Unterschiede des Plasmas selbst und der 
durch das Plasma vererbten Eigenschaften könnte vielleicht zu einer 
Lösung dieser Fragen führen. Damit ist die Richtung für den experi- 
mentellen Beweis vorgezeichnet und die Möglichkeit gegeben, auf diesem 
Wege vielleicht die kausalen Ursachen der Plasmavererbung aufzudecken. 


D. Zusammenfassung. 


1. Zwei genetisch verschiedene Plasmen (hirsutum- und luteum-Plasma) 
der Gattung Epilobium, die den gleichen homozygoten hirsutum-Kern 
beherbergen, werden mittels der plasmometrischen Methode auf ihre 
Permeabilitätseigenschaften untersucht. 

2. Die Ergebnisse der Permeabilitätsmessungen sind: 

a) Das luteum-Plasma ist für KCl-, Glyzerin- und Suceinimidlösungen 
permeabler als das hirsutum-Plasma. Für das Eindringen von Harnstoff- 
lösung wurde kein Unterschied gefunden. 

b) Durch Behandlung der Schnitte mit Chloralhydratlösung erfolgt 
eine Herabsetzung der Permeabilität des hirsutum-Plasmas für Harnstoff, 
die als Resistenzerhöhung gegenüber einer Plasmolyseschädigung zu 
deuten ist. Das luteum-Plasma dagegen besitzt eine geringere Wider- 
standsfähigkeit für Chloralhydrat, insbesondere bei längerem Verweilen 
in der Lösung. Die Permeabilität des /uteum-Plasmas für Glyzerin wird 
durch Begießen der Pflanzen mit Chloralhydratlösung erhöht, während 
das hirsutum-Plasma fast nicht beeinflußt wird. 

3. Die gefundenen Unterschiede in der Permeabilität für einige Stoffe 
und ihre Beeinflußbarkeit durch Chloralhydrat sind auf eine Verschieden- 
heit der beiden Plasmen in der Porengröße oder -menge und in der 
chemischen Zusammensetzung der Lipoide zurückzuführen. 

4. Die Permeabilitätseigenschaften des luteum- Plasmas haben sich 
durch 12 Generationen vererbt, obgleich das Plasma dem Einfluß eines 
artfremden Kernes ausgesetzt war. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DIE ENTWICKLUNGSGESCHICHTE 
DER MYXOMYCETEN. 
SEXUALITAT UND APOGAMIE BEI DIDYMIACEEN 1. 
Von 
Hans ADOLF von Sroscu. 


Mit 1 Textabbildung (5 Einzelbildern) und Tafel I—III. 
(Eingegangen am 18. März 1935.) 


I. Einleitung. 

In den letzten Jahren sind eine Reihe von Untersuchungen, die sich 
mit den sexuellen Vorgängen bei Myxomyceten beschäftigen und eine 
Fülle von widersprechenden Beobachtungen und Deutungen geben, 
erschienen. Die wesentlichen Differenzen beziehen sich auf die Ver- 
schmelzungsvorgänge und auf den Ort der Reduktionsteilung. 

CaYLEY (1929), Howarp (1931), Drosce (Mitteilung von JAHN an 
F. von WETTSTEIN) und von WETTSTEIN (unveröffentlicht) beobachteten 
Zweierverschmelzung von Flagellaten. von WETTSTEIN sah auch die 
darauffolgende Kernverschmelzung, meines Wissens die einzige Beob- 
achtung dieses Vorganges am lebenden Objekt (vgl. Textabb. 1). WıLson 
und CADMAN (1928) sahen bei Reticularia lycoperdon Kopulation von 
zwei, oft auch mehreren Flagellaten mit anschließender Kernverschmel- 
zung (letztere am gefärbten Präparat). Jann (1907 und 1928) nimmt 
nach diesen Arbeiten und in seinen Untersuchungen an Physarum dider- 
moides Flagellatenverschmelzung zu zweien an, hat sie aber nicht im 
Leben beobachtet. Bei Didymium squamulosum hat er allerdings auch 
Amöbenverschmelzung gesehen, die er aber als ein Zusammenfließen von 
diploiden, einkernigen Zygoten deutet. 

SKUPIENSKY gibt bei Didymium difforme und D. nigripes Verschmel- 
zung von mehreren Amöben an, es ist mir aber nicht klar, ob es sich um 
einwandfreie Lebendbeobachtungen handelt. Die Kerne sollen später 
verschmelzen. SCHÜNEMANN (1930) sah in Dauerbeobachtung eindeutige 
Verschmelzung von Amöben, die Kerne blieben bis ins mehrkernige, 
junge Plasmodium hinein getrennt; an späteren Stadien war eine weitere 
Beobachtung nicht mehr möglich. Capman (1932) bildet nur nach 
gefärbten Präparaten Zweierverschmelzung von Amöben ab. 

An wirklich beweiskräftigen Beobachtungen — den nur cytologischen 
Nachweis der Kern- oder Plasmaverschmelzung halte ich für nichts- 
sagend — bleiben: für Zweierverschmelzung von Flagellaten CAYLEY, 
Howarp, DROEGE und von WETTSTEIN; für Zwei- oder Mehrfach- 
verschmelzung von Flagellaten Wırson und CADMAN. Amöbenver- 

1 Dissertation der Philosophischen Fakultät, II. Sektion der Ludwig Maximilian- 
Universität zu München. 
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schmelzung zu mehreren: ScHUNEMANN. Die Beobachtung von DRoEGE 
und ScHtUNEMANN ist am selben Objekt erfolgt. SKUPIENSKY hatte bei 
Didymium difforme und D.nigripes Heterothallie angegeben. Doch 
konnte SCHÜNEMANN an den Originalstämmen SKUPIENSKYs Plasmodien- 
bildung aus Einsporkulturen in 30 Fällen nachweisen. CAYLEY bestätigt 
an anderem Material von D. difforme die Homothallie. 

Wizson und CADMAN (1928) bei Reticularia, SCHÜNEMANN (1930) 
und Capman (1932), beide bei Didymium nigripes, finden vor der Sporen- 
bildung zwei Teilungen, die sie als die Reduktionsteilungen ansehen. 
SCHÜNEMANN hat auch die Sporenreifung von Didymium nigripes unter- 
sucht, aber keine Anzeichen für mitotische Vorgänge gefunden. JAHN 
bestreitet in einem Referat im Botanischen Zentralblatt (1931), sowie 
in einem Brief an F. von WETTSTEIN die Ergebnisse SCHÜNEMANNs, 
insbesondere die Amöbenmehrfachverschmelzung und den Ablauf beider 
Teilungsschritte der Reduktionsteilung vor der Sporenbildung, und bleibt 
bei seiner Auffassung, wie sie in ENGLER-PRANTL dargestellt ist: Vor der 
Sporenbildung ein Teilungsschnitt, die „Reduktionsteilung‘, darauf 
während der Sporenreifung zwei weitere Teilungen, die DROEGE nach 
JauNs Angaben dort gefunden hat. Die erste dieser Teilungen müßte die 
homotype sein, was JAHN aber nirgends besonders hervorhebt. Für die 
Jaunsche Ansicht, daß vor der Sporenbildung nur eine Teilung statt- 
finde, sprechen die Beobachtungen aller älteren Untersucher und die 
Arbeit von Howarp (1931) an Physarum polycephalum. 

Bei der. Nachuntersuchung von SCHÜNEMANNs Objekt zeigte sich, 
daß er bei der Untersuchung der Reduktionsteilung einer Täuschung 
zum Opfer gefallen war. Die von ihm gemachte Annahme, daß jedem 
Zerklüftungsstadium des Sporangienplasmas ein bestimmtes Kern- 
teilungsstadium zugeordnet sei, ist nur für den normalen Verlauf der 
Sporenbildung richtig. Bekanntlich bilden manche Sporangien anormal 
mehrkernige Riesensporen aus. Fixiert man die Teilung in einer solchen, 
so muß man in scheinbar frühen Stadien der Zerklüftung zu Ana- oder 
Telophasefiguren kommen, die den Eindruck erwecken, als ob sie End- 
stadien einer ersten Teilung wären. Daneben finden sich auf scheinbar 
späteren Zerklüftungsstadien im normalen Ablauf noch Metaphasen. 
Es wurde nochmals eine große Anzahl von Fruchtkörpern bei Didymium 
im entsprechenden Stadium nachuntersucht, und stets fand sich nur eine 
Teilung. Die für den. Nachweis einer zweiten Mitose zu verlangenden 
Interkinesestadien fehlen immer. 

CADMANs Untersuchung am selben Objekt kommt auch zu zwei 
Teilungen vor der Sporenbildung. Allerdings sollen sich beide in einem 
Fruchtkörper finden — es wurden von CADMAN nur wenige Stadien 
fixiert —, was bei der ziemlich strengen Synchronie der Teilungsschritte 
durch das Plasmodium hindurch verwunderlich erscheint. Tatsächlich 
handelt es sich wohl auch hier um einen Irrtum. Capmans Prophase- 
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stadien sind wohl durch die zahlreichen degenerierenden Kerne, die die 
meisten Untersucher angegeben haben, vorgetäuscht. Sonst waren, 
soweit man aus der Arbeit sehen kann, noch Metaphasen und Anaphasen 
in dem Präparat, die häufig zusammen zu finden sind, da sie schnell 
ablaufen. Diese hat Capman dann etwas willkürlich nach der Spindel- 
breite, die tatsächlich auch in SCHÜNEMANNs und meinen Präparaten 
stark schwankt, einer ersten und einer zweiten Teilung zugeordnet. Die 
Befunde von Wırson und CADMAN (1928) an Reticularia sind vielleicht 
ähnlich zu werten. Doch kenne ich das Objekt nicht aus eigener Unter- 


suchung. 
Danach kann wohl die Angabe, daß die Reduktionsteilung in zwei 


Schritten vor der Sporenbildung stattfinde, als unzutreffend betrachtet 
werden. Es bleiben zwei Möglichkeiten: entweder liegt die heterotype 
Teilung vor der Sporenbildung, dann folgen die homotype und eine 
vegetative Teilung in der Spore, oder vor der Sporenbildung eine Mitose 
und in der Spore die Meiosis. Im folgenden wird zu zeigen versucht, daß 
der zweite Fall zutrifft. Doch widerspricht zunächst noch beiden An- 
nahmen der Befund SCHÈNEMANNS über das Fehlen von Teilungen in 
der Spore. 
II. Das Material. 


Untersucht wurde vor allem Didymium nigripes, und zwar ein Stamm, den 
SCHÜNEMANN untersuchte, und außerdem Material, das in München auf Rohkul- 
turen von Vicia faba-Stengeln aufgetreten war. Auf Unterschiede der beiden 
Stämme ist noch zurückzukommen. Ferner wurden kultiviert: Didymium squamu- 
losum, ebenfalls in München auf Vicia-Stengeln aufgetreten, Didymium difforme 
und eine Diderma-Art unsicherer‘ Bestimmung derselben Herkunft. Schließlich 
Physarum cinereum, von dem sich einige Fruchtkörper auf einer Mooskultur im 
Gewächshaus fanden. 

Auf Heuagar bildete Stemonitis gute Plasmodien. (Die Form verdanke ich der 
Freundlichkeit von Prof. GENTNER, München, dem an dieser Stelle auch für manchen 
Rat gedankt sei.) Später trat aber in allen Fällen nur Sklerotienbildung ein. Ähn- 
lich verhielt sich eine Comatricha sp. vom Hainberg bei Göttingen, die in Heulösung 
Plasmodien bildete. Lycogala epidendrum brachte es einmal auf Heuagar zu Plas- 
modien, die aber bald eingingen. 


III. Kulturen und Beobachtungen über die Ernährung der Plasmodien. 


Für die Kulturen wurde im allgemeinen Heuagar verwendet, wie ihn SCHÜNE- 
MANN benützte (40g Heu + 1000g H,O 2 Stunden gekocht, der abgegossene 
Dekokt zu gleichen Teilen mit 3% Agarlösung vermischt und filtriert). Für manche 
Zwecke wurde die gefärbte Lösung des Dekokts vor der Zugabe des Agars durch 
Aufkochen mit 3% Carbo medicinalis Merk entfärbt. Der Nährboden war dann 
völlig weiß und etwas nährstoffärmer. 

Einsporkulturen wurden in folgender Weise hergestellt: Auf eine Agarplatte 
wurden Punkte mit einem Gemisch aus Bakterienaufschwemmung und Burritusche 
gemacht. Die Sporen wurden trocken auf einen sterilen Objektiräger gestreut, 
mit einer Glasnadel, die in heißer Glycerinlösung sterilisiert und klebrig gemacht 
war, unter dem Mikroskop abgehoben und in die Tuschepunkte eingestochen. 
Nachher mikroskopische Kontrolle der Impfstellen und Markierung der Einspor- 
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kulturen. Die sich rasch entwickelnden Bakterien hindern die Amöben am Ver- 
lassen der Impfflecke. Nach einigen Tagen Kontrolle der Kulturen und eventuelles 
Abimpfen auf un rer und Perri-Schalen. Es war so möglich, in 2 Stunden 
100 Einzelsporen auszusuchen. 

Zu Anfang der Arbeit wurden Versuche über die absolute Reinkultur und die 
Ernährung von Plasmodien gemacht: Amöben, die sich von der Einsaatstelle von 
Sporen auf Agar entfernen und oft frei von Bakterien ausgestochen werden können, 
entwickeln sich auf Heuagar nicht weiter. Überträgt man Plasmodienstücke auf 
eine sterile Agarplatte, so kriechen sie oft aus der Impfstelle aus und streifen dabei 
allmählich die Bakterien ab. Man kann das Plasmodium dann weiter impfen. 
Heuagar; Erdagar; Agar mit Eigelb, roh oder gekocht; Champignon-Dekokt-Agar; 
Peptongelatine; Fleischextraktagar und andere geben kein Weiterwachsen von derart 
steril gemachten Plasmodien. Platten, die mit Bakterien oder einem Pilzmycel 
unbekannter Bestimmung, auf dem die Plasmodien in zweigliedriger Reinkultur 
gut wuchsen, beimpft und später durch Chloroform oder Hitze sterilisiert waren, 
ergeben nur Entwicklung, wenn lebende Bakterien zugebracht werden, also Ver- 
suche, die denen von Pinoy (1907) an Acrasieen ähneln und zum selben Ergebnis 
führten. Howarp (1931) hat Physarum polycephalum rein zu kultivieren versucht 
und will auf ähnlichem Weg wie bei den vorliegenden Versuchen gereinigte Plas- 
modien auf sterilisierten Polyporus frondosus-Fruchtkörpern gezogen haben; das 
Wachstum war stark, doch trat keine Sporangienbildung auf. Ob wirklich alle 
fremden Organismen in diesen Kulturen fehlten, erscheint mir fraglich. Daß keine 
Sporangien auftraten, könnte daran liegen, daß ein verunreinigender Organismus, 
der aber für die Entwicklung nicht sehr günstig war, vorlag. Vielleicht waren 
bei meinen obenerwähnten Versuchen die Bedingungen für eine absolute Rein- 
kultur von Plasmodien noch nicht richtig gewählt (Versuche mit Hutpilzen wurden 
nicht gemacht). Möglicherweise sind auch die vorwiegend pilzfressenden Arten für 
derartige Versuche günstiger. 

Sterile Plasmodien wurden als Ausgangspunkt für zweigliedrige Reinkulturen 
genommen, deren zweiter Partner Bierhefe, T'orulahefe, der obenerwähnte Schimmel- 
pilz und verschiedene Bakterienarten waren. Dabei zeigt sich, daß alle verwendeten 
Nährorganismen das Plasmodium zunäcnst gut zu erhalten vermögen. Nach 
einigen vegetativen Überimpfungen läßt aber die Vitalität des Plasmodiums nach, 
auch werden bald keine Fruchtkörper mehr gebildet. Die Plasmodien gingen auf 
solchen Kulturen später ohne Fruchtkörper- oder Sklerotienbildung ein. 

Mit einem gelben Micrococcus, der nicht näher bestimmt war, wurden Plasmodien 
von Didymium nigripes zusammenkultiviert vom 23. 12. 31 bis 23. 3. 33 und zwar 
in dieser Zeit 32mal vegetativ weiter geimpft. Allerdings traten gelegentlich Ver- 
unreinigungen mit Penicillium auf, die aber immer durch Auskriechenlassen des 
Plasmodiums beseitigt werden konnten. Am Schluß wurden keine oder nur noch 
Kümmersporangien-ohne rechte Sporenbildung produziert. Auch starb beim Über- 
tragen auf frischen Nährboden ein großer Teil der Plasmodien ab. Nur aus kleinen 
Überresten wuchsen sie neu hervor. Amöben und Flagellaten waren in diesen Kul- 
turen nicht mehr vorhanden. Am 9. 2. 33 wurde ein Plasmodium dieses Stammes 
durch Auskriechen gereinigt und mit einem Nährbakterium (Bakterium V, über 
das gleich zu berichten sein wird) zusammengeimpft. Das Plasmodium entwickelte 
sich gut und gab einige Sporangien, deren Sporen etwa zu 50% keimten. Leider 
konnte der Versuch nicht fortgesetzt werden, eu die Dauerkultur durch eine aus 
Unachtsamkeit entstandene Pilzinfektion zugrunde ging. Das Plasmodium war 
wohl auch sehr schwach. Mir scheinen diese durch ungünstige Bedingungen hervor- 
gerufenen Veränderungen an Plasmodien verschieden zu sein von den Alterserschei- 
nungen, die JAHN (1919) beobachtete (Badhamia). Badhamia bildete in JAHNs 
Versuchen bis zum Schluß völlig normale Fruchtkörper oder beim Eintrocknen 
Sklerotien. Unsere Form ging auf zu alten Kulturen zugrunde und bildete nie mehr 
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normale Sporangien. Durch Aufimpfen guter Nährbakterien läßt sich die Fähigkeit 
zur Sporangienbildung wieder herstellen. 

Das Wachstum der Plasmodien ist also auf die Dauer nicht mit jedem Mikro- 
organismus möglich, Befunde, die schon Pınoy, SKUPIENSKY und Howaro erhalten 
haben. Da einige der kultivierten Arten auf den in die Kultur eingeschleppten 
Bakterien schlecht wuchsen, wurden aus einer solehen Wildkultur verschiedene 
Bakterienstämme isoliert und an Didymium nigripes erprobt. So ist das oben- 
erwähnte Bakterium V gewornen; wahrscheinlich eine Mischung aus zwei Arten, 
die aber auf Heuagar nicht weiter getrennt werden konnten. Sie waren zur Kultur 
sehr günstig. Von allen Arten wurden Einsporkulturen mit Bakterium V zusammen 
hergestellt. In derartigen Kulturen trat allerdings eine Erscheinung auf, die hier 
erwähnt sei, da sie methodisch wichtig wurde: Bei Didymium nigripes, Didymium 
squamulosum und einer Form von Didymium difforme (s. unten!) keimten die reifen 
Sporen sehr leicht in den Sporangien, wenn man diese nicht zur richtigen Zeit 
trocken hielt. Auch Capman (1932) gibt Derartiges an. 

Zum Schluß noch eine Beobachtung, die in gewissem Zusammenhang mit der 
Ernährungsweise Angaben JAHNs ergänzen und erklären kann. Die Kriechspur 
der meisten Plasmodien auf Agar ist tief in die Oberfläche eingraviert. JAHN (1932) 
stellt auf Querschnitten durch ein Plasmodium von BADHAMIA auf seiner Agar- 
unterlage fest, daß keilförmige Agarstücke vom Plasmodium abgelöst und an die 
obere Außenschicht des Plasmastranges befördert werden. Die Grenzzonen des 
Agars zum Plasma hin sind stark färbbar. Aus dieser Tatsache schließt JAHN auf 
chemische Auflockerung des Agars. Da für ihn ein agarlösendes Enzym bei Myxomy- 
ceten unwahrscheinlich ist, glaubt er auf Säurewirkung schließen zu müssen. Die 
Annahme wird gestützt durch die Tatsache, daß Plasmodien auf stärker sauerem 
Agar (py 4,5 statt etwa 7) kräftiger, mit ,,Organen‘‘, die sonst unwirksam sind, das 
Substrat angreifen. 

An Plasmodien der obenerwähnten Didermaart sah ich folgendes: In der Kriech- 
spur lagen ziemlich große Agarstücke, auf einer Seite plan, auf der anderen mit 
konvexem muscheligem Bruch. Im Substrat waren entsprechende Vertiefungen. 
Die Löcher lagen oft ganz isoliert in der sonst glatten Oberfläche. Bei Beobachtung 
des Plasmodiums im durchfallenden Licht sah man eigenartige Bilder von Strei- 
fungen, die von einzelnen Punkten + radial ausstrahlten und hervorgerufen 
waren durch besondere Anordnung der Kalkkérnchen im Plasma, ähnlich den 
Eisenfeilspänen über Magnetpolen. Wie die Anordnung zustande kommt, ist unklar. 
Möglicherweise handelt es sich um radiale Faltungen des Ektoplasmas, ,,Spannungs- 
linien. Bei längerer Beobachtung ging häufig ein Zucken durch das Plasmodium. 
Doch habe ich das Losreißen von Stücken nicht direkt beobachten können. Das 
Plasmodium schien sich an einigen Punkten der Agaroberfläche festgeheftet zu 
haben und im Plasma Zugkräfte zu entwickeln, die schließlich zur Loslösung von 
Stücken des Substrates führten. Ein anderes Mal waren Plasmodien vorhanden, 
die noch stärker und eigenartiger auf die Unterlage wirkten: Das Plasmodium kroch 
eine Weile mit tiefer Kriechspur und ,,biB sich dann fest‘. Vor der Kriechfront 
bildete sich nun eine Spalte im Agar, die offenbar rein mechanisch vom Plasmodium 
aufgerissen wurde (Abb. 70). Der Krampf löste sich nach einiger Zeit, und das 
Plasmodium wich nach der Seite aus, wo das Spiel von neuem begann. Der Agar 
— 11/,%ig, also ziemlich fest — war irreversibel deformiert (Abb. 70 rechts). Da- 
nach wird es sehr wahrscheinlich, daß auch bei den übrigen Myxomyceten das im 
kleinen vorgeht, was hier im Extremfall zu beobachten ist. 

Für mechanische Wirkung sprechen bei JAHN die eckigen Agarschollen. Ferner 
ist, da Enzymwirkung unwahrscheinlich — Säurewirkung kommt nicht in Frage, 
weil die Konzentration zu hoch sein müßte —, die chemische Deutung der Los- 
lösungsvorgänge bei den Beobachtungen JAHNs schwierig. Die gefärbte Zone läßt 
sich wohl zwanglos aus einer Nachbarwirkung des stark das Lichtgrün speichernden 
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Plasmodiums — vielleicht sind auch eindiffundierte Stoffe vorhanden — erklären. 
Didermaplasmodien, die en über Agar gekrochen waren und dabei 
die Bakterien abstreiften, hörten allmählich auf, die Agaroberfläche anzugreifen. 
Auch hing die Stärke des Angriffs von der Entwicklungsgeschichte der Kultur 
ab. Ich möchte deshalb ee daß der stärkere Angriff bei hohem c,, 
durch eine Änderung der gens Stimmung‘ des Plasmodiums — etwa 
im einfachsten Falle einer | der Grenzflächenkräfte — vom Standpunkt 
einer mechanischen Erklärung der Wirkung des Plasmodiums auf das Substrat 
nicht weniger leicht verstanden werden kônne, als von dem einer chemischen 
Erklärung. 

Teleologisch sind solche starken mechanischen Wirkungen der Plasmodien 
auf die Unterlage leicht zu deuten. Schwieriger ist das mechanische Verständnis. 
Einmal müssen starke Adhäsionskräfte zwischen Agar, einem Substrat, das bei der 
geringsten Berührung Quetschwasser abgibt, und dem Plasmodium bestehen. Und 
zum anderen muß dieses so plastisch allen Strömungen im Inneren, die während der 
Vorgänge fortdauern, nachgebende Ektoplasma recht starke Zugkräfte ausüben. 


IV. Cytologische Technik. 

Zur Gewinnung von Präparaten mit Flagellaten und Plasmodien in Teilung 
wurden PEtri-Schalen mit Sporen und Bakterien beschickt und im riehtigen Ent- 
wicklungszustand in toto fixiert. Das vorsichtig von der Agaroberfläche abgelöste 
Material wurde auf der Zentrifuge gewaschen und in Agarformen gebracht; dann 
Paraffinschnitte. Zur Beobachtung von Flagellatent wurden später im 
Sporangium keimende Sporen benützt: eben reife Fruchtkörper werden durch 
schwaches Lüften des Deckels trocken gehalten, nach einigen Stunden in feuchten 
Agar eingedrückt und nach weiteren 3'/,—4'/, Stunden fixiert. Dieses Verfahren 
ist sehr günstig, denn: in einigen Sporangien Teilungen zahlreich; Verwechslung 
von Flagellaten- und Pl it ausgeschlossen ; die störenden Bakterien- 








Längere mit Osmiumsäure in Dampfform wirkt ideal. Meist muß 
aber die Räucherungszeit verkürzt, oder es müssen flüssige Gemische verwendet 
werden, um ausreichende Färbbarkeit zu erzielen. Von Kernteilungsfiguren sind nur 
die Flagellat taph so fixierungsstabil, daß nicht osmiumhaltige Gemische 
anwendbar sind. Diese Stadien wurden an Bourn-DuB0s0Q- Fixierung studiert. Die 
günstigsten Mittel für die einzelnen Entwicklungsphasen sind: Für Flagellaten- 
mitosen in der keimenden Spore Flemming; wenn ganze Fruchtkörper fixiert 
wurden, zeigte sich ein Abfall in der Fixierungsgüte von außen nach innen, der für 
die Erkennung von frühen Prophasen nicht unerwünscht war. Teilung im Plas- 
modium: Osmiumräucherung 10 Min., dann Sublimateisessig. Für Nachweis der 
Centrosomen wird die Räucherungszeit auf 1 Min. verkürzt. Teilung vor der 
Sporenbildung: Flemming-Meves 1 + Alkoholl. Reifung der Sporen je nach 
Zweck: Osmiumräucherung 15 Min., Nachfixierung in Bouin-Duboseq ; Flemming; 
Bouin-Allen; Bouin-Duboscq. 

Von Färbungen wirkt nur Eisenhämatoxylin genügend intensiv; es wurde oft 
iterativ verwendet, erwies sich allerdings als launenhaft. In einigen Fällen nach 
Fixierung ohne Osmium: Feulgenreaktion. 

Daß die cytologische Methode nicht immer mit der genügenden Kritik benutzt 
wurde, zeigen z. B. die sehr voneinander abweichenden Angaben über Chromo- 
somenzahlen in den Myxomycetenarbeiten. 

Beobachtet wurde mit Zeiß-Apochromat 90/1,40 und Kompensationsokular 
15 x, die Zeichnungen sind mit Kompensationsokkular 20 x ausgeführt. 
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V. Kernphasenwechsel. 

a) Didymium eunigripes und Didymium zanthopus als Hauptobjekte 
der Untersuchung. Die Unterschiede zwischen Didymium nigripes Fries 
und der Varietät zanthopus werden in der Stiel- und Kolumellafarbe an- 
gegeben. Es verschwinden aber nach CAYLEY diese Unterschiede in der 
Kultur mehr oder weniger, d.h. auf hellem Substrat sind die Stiele und 
Kolumellen beider Arten hell und auf dunklem dunkel. Trotzdem gibt 
es tatsächlich zwei genotypisch verschiedene Formen von Didymium 
nigripes. Beide sind bei Lister abgebildet, und zwar als die Stammart 
Didymium nigripes und die Varietät xanthopus. Die Unterschiede liegen 
hauptsächlich in Formmerkmalen. Ich unterscheide daher nach diesen 
Abbildungen nicht nach der üblichen Diagnose. 


Didymium zanthopus (SCHÜNEMANNS 


Didymium eunigripes. 

Stiel wenig verjüngt, relativ glatt; neigt 
etwas mehr zu Dunkelfärbung. 

Kolumella kugelförmig. 

Sporangien im Durchschnitt zierlicher. 

Sporen hell. Größe:M + 3m = 9,00 u 
+ 0,14 u. 

Kapillitium etwas feiner als bei Didymi- 
um xanthopus. 

Amöben bilden leicht Cysten, diese er- 
scheinen in Masse braun und sind 
bestachelt. 

Heterothallisch. 


Material). 
Stiel verjüngt, relativ stark furchig; 
neigt weniger zu Dunkelfärbung. 
Kolumella halbkugelig. 
Sporangien im Durchschnitt kräftiger. 
Sporen dunkel. Größe: M + 3 m — 
10,45 x + 0,22 u. 


Amöben bilden schwer Cysten, deren 
Membranen höchstens ganz schwach 
bestachelt sind. 

„Homothallisch.‘“ 


Die morphologischen Unterschiede sind zahlreich, wenn auch ab- 
gesehen von der Kolumellaform und der Cystenbildung der Amöben 
nicht sehr scharf. 

b) Heterothallie bei Didymium eunigripes, ,,Homothallie“ bei Didymium 
zanthopus. Von den auf Vicia-Stengeln aufgetretenen Didymium euni- 
gripes-Sporangien wurden 14 Einsporkulturen gemacht, die alle keine 
Plasmodien, sondern nach Verbrauch der Bakterien nur massenhaft 
braune Cysten bildeten. Nach einigen Vorversuchen wurden diese 
14 Stämme nach dem bekannten Kreuzungsschema kombiniert (Tabelle 1). 

Die Plasmodienbildung erfolgt schwerer als bei den gewöhnlichen 
Formen, wo solche leicht entstehen. Bei Didymium eunigripes mußten 
die Bedingungen sorgfältiger gewählt werden, um mit einiger Sicherheit 
die zu erwartenden Kopulationen zu erhalten: Die Agaroberfläche durfte 
nicht zu trocken und nicht zu feucht sein, und Bakterien mußten reichlich 
zugeimpft werden. Trotzdem war in 2 Fällen, beil x 18 und bei9 x 17 
die Kopulation so schwach, daß Plasmodien nicht mit völliger Sicherheit 
festgestellt werden konnten. Bei 3 x 13 glaube ich anfangs ein Plas- 
modium gesehen zu haben. Bei einer späteren Kontrolle fand sich das 
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Plasmodium nicht mehr. Dagegen trat auf der Stammkultur 13 nach 
einiger Zeit ein sicheres Plasmodium auf. Es war also wohl entweder die 
Spore 13 zweikernig — das kommt ziemlich häufig vor —, oder es handelte 
sich um eine Infektion mit Material eines anderen Stammes. Die Plas- 
modien der Kombination 5 x 1 wurden weiter gezogen und gelangten 

























































































Tabelle 1. 

1} 2); 6) 8 |10}11/12/)16/17| 3 | 5 | 9 |13 |18 

1]}—|—|—-|-]-|-|-|-|-j+]4+]4+]4]+? 
2)—|-—|-—|-—|-—|-|-—|-—|-—]+/+/+]+]/+ 
6|—|—|—|-|-|-—|-/-|-[+/+/+]+]+ 
8}—|—|—|—|-—|-]-]—-]—/+/+]/+]+]/+ 
10] —| —|—]-—|—|—|]-]-]-/4+]4+]4+]4+]+ 
n}|—|—|—|—|—|—/-]-—]—]+]+]/+]4+]+ 
12] —|—|—|-]-]-|-]-]-|+]+]4+]4+]+ 
16] —|—|—|—|-—|—|-—|—|—]+]+]+]+]+ 
12] —|—|—|—-|—|-|-|-|-[+/+]+4+/+ 
+/+/+/+/+/+/+]/+]/+]-]-|-]-2/- 

+/+}+}+/+/+]/+]/+]+]-|-|-|-|- 

9}+)+]/+/+/+]/+]/+]+l+2!-|-|]-|-|- 
1I3}+)+)+/+/+]+/+]/+]+]-2}-|-|-|- 
181+2+1+1+1+1+1+14+141-1-1-1-1- 


zur Sporangienbildung. 47 Einsporkulturen wurden abgeimpft und zur 
Abtestung gegen die Stämme der Elterngeneration 1 und 3 rückgekreuzt 
(Tabelle 2). 

Die erste Spalte zeigt die Aussaat des Tochterstammes allein, die 
beiden anderen die Rückkreuzungen. In einer Kultur des Stammes 
27 X ps zeigte sich wieder eine Ausnahmskopulation, die aber bei Wieder- 
holung des Versuchs nicht mehr auftrat; es handelte sich wohl um 
einen Fehler bei der Impfung. 

Das Zahlenverhältnis ist 21 : 26. Das entspricht dem Verhältnis 
1,11 : 0,89; D : m = 0,74. Der Wert liegt innerhalb des einfachen mitt- 
leren Fehlers. Das Zahlenverhältnis ist also wohl 1 : 1. 

Vom Plasmodium der Stämme 2 x 6 der Tochtergeneration wurden 
Sporangien gezogen. Von den Einsporkulturen gingen nur 2 an (gegen 
Abschluß der Arbeit), die keine Plasmodien bildeten. Die Einspor- 
kulturen zeigen auch nach längerer Zeit keine Kopulationen, was wohl 
mit Sicherheit auf genetische Festlegung des Geschlechtes deutet. 
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Tabelle 2. 

n nxninxP,jnxP,] n nxninxP,|nxPs] n 2xninxP;|nxP, 
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Damit scheint uns genotypische Heterothallie für diesen Myxomyceten 
festgestellt zu sein. 

Einsporenkulturen von Didymium zanthopus geben nach SCHÜNE- 
MANN stets Plasmodien und Fruchtkörper. Ich habe die Angaben nach- 
geprüft und bestätigt. Ebenso verhalten sich nach SCHÜNEMANN Didy- 
mium nigripes, Didymium difforme (von CAYLEY und mir bestätigt) und 
Physarum leucopus. Nach eigenen Untersuchungen gehören hierher 
Didymium squamulosum, Diderma spec. und Physarum cinereum. Ent- 
gegengesetzte Angaben von SKUPIENSKY für Didymium nigripes und 
difforme sind schon von SCHÜNEMANN an den gleichen Stämmen wider- 
legt. Diese Formen könnten also als homothallisch bezeichnet werden. 
Doch handelt es sich bei Didymium zanthopus und vielleicht auch bei den 
anderen um apogame Entwicklung (vgl. S. 647). 

c) Cytologische Beobachtungen an Flagellaten und Plasmodien der 
beiden Didymium nigripes-Formen. Als Objekt für die Kernteilungs- 
studien in Flagellaten und Plasmodien diente im wesentlichen Didymium 
zanthopus, das größere und leichter färbbare Kerne hat. Didymium 
eunigripes scheint sich gleich zu verhalten. 

In der Literatur finden sich einige Angaben über zweigeißlige M yxomy- 
cetenflagellaten. Die ersten Beobachtungen stammen von DE Bary (1860) 
an Trichia. Er findet hier gelegentlich zwei Typen; Schwärmer mit 
2 Geißeln am Vorderende, dann solche mit Geißeln an jedem Ende. 
GILBERT (1927) macht wahrscheinlich, daß letztere Flagellatenart einer 
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Infektion von Cercomonas longicauda zuzuschreiben ist. Ahnliche Bilder 
dürften nach Howarp (1931) auch zweikernige durch Verschmelzung 
oder unvollständige Teilung entstandene Schwärmer geben. Eine kurze 
und eine lange Geißel am Vorderende wurden in einzelnen Fällen beob- 
achtet von DE Bary an Trichia, GILBERT (1927) bei Stemonitis fusca und 
von Howarp (1931) bei Physarum polycephalum. Bei Dictydiaethalium 
plumbeum findet SmıtH (1929) eine kurze und eine sehr lange Geißel an 
allen oder an fast allen Flagellaten. Eigene Beobachtungen liegen vor 
bei Didymium eunigripes, Didymium zanthopus, Didymium squamu- 
losum, Didymium difforme, Physarum cinereum, Physarum nutans, 
Trichia favoginea, Comatricha nigra, und Lycogala epidendrum. Bei 
diesen Arten haben sämtliche Schwärmer zwei Geißeln. Dieses Resultat 
güt für Lebendbeobachtungen bei einigen und für Beobachtungen am 
fixierten — oft ungefärbten — Präparat für sämtliche Formen. Die 
längst bekannte lange Geißel steht nach vorne, eine kurze Geißel ent- 
springt mit der langen zusammen und ist dem Vorderende meist angelegt 
(Abb. 15). Es bedarf dann bei den lebenden Flagellaten sorgfältiger 
Beobachtung mit starken Systemen, um sie festzustellen!. Nur bei 
wenigen Schwärmern einer Kultur ist sie frei nach vorn gerichtet und dann 
leicht zu sehen: die „nicht seltenen‘ zweigeißligen Schwärmer Howarps. 
Zur Nachprüfung dieser Beobachtung ist folgende Methode zu empfehlen: 
Auftropfen von flagellatenhaltiger Lösung auf ein entfettetes Deckglas, 
nach einiger Zeit Räucherung in Osmiumdämpfen und darauf Beob- 
achtung der im Wasser liegenden Flagellaten mit der Immersion. Sehr 
gut auch Lebendbeobachtung im flachen Hängetropfen. Es wäre 
wünschenswert, wenn diese Befunde auch an Angehörigen anderer 
Myxomycetenfamilien geprüft würden. Nach Behandlung mit bakterio- 
logischer Geißelfärbung erweist sich die lange Flagelle als eine Peitschen- 
geiBel. Eingeißelig sind, soweit festzustellen, Stemonitis sp. und Cribraria 
vulgaris. 

CoTNEr (1930) gibt für Reticularia lycoperdon an, daß der Blepharo- 
plast der Schwärmer aus mehreren Körnchen besteht. WILsoN und 
CapMaAN bilden in ihrer Arbeit von 1928, sowie CADMAN in der von 1932 
nichts dergleichen ab. Für Didymium xanthopus läßt sich diese Erschei- 
nung leicht bestätigen (Abb. 15). Der Blepharoblastenapparat ist recht 
charakteristisch, und die oft V-förmige Anordnung seiner Bestandteile 
(es handelt sich scheinbar um 3—4 Körnchen) ermöglicht oft seine Er- 
kennung in Stadien, in denen Geißeln und Geißelglocke schwach aus- 
gebildet sind. An der breit- bis schlank-trichterförmigen Geißelglocke 
‘1 Sehr häufig sieht man bei Myxomycetenflagellaten am Vorderende ent- 
springende außerordentlich feine Plasmafortsätze. Diese können leicht zu Ver- 
wechselungen Anlaß geben. Von Geißeln sind diese Pseudopodien durch Feinheit 
und körnige Struktur zu unterscheiden. Ferner wandern sie meist einige Zeit nach 


ihrer Entstehung zum Hinterende und werden dort eingeschmolzen. Nahe der 
Geiselbasis bildet sich darauf ein neuer Fortsatz. 
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(Abb. 14) ist der Kern aufgehängt. Die Kernmembrän ist vom Blepharo- 
blasten aus gesehen auf einem Kugelkreise, im optischen Schnitt also an 
zwei Punkten vorgezogen. Oft nimmt dadurch der Kern eine glühlampen- 
förmige Gestalt an. Der Nucleolus ist ziemlich groß und wenigstens in 
diesem angeschwollenen Zustand hohl. Der mit Chromatinsubstanz 
erfüllte Außenkern weist bei guter Fixierung nur im wenig differen- 
zierten Zustand an der Grenze des Sichtbaren schwache Inhomogenitäten 
auf. FEuLGEN-Färbung zeigt eine ringförmige Zone rot gefärbt; die 
Färbung ist aber zu schwach, um über eventuellen Chromatingehalt des 
Nucleolus etwas auszusagen. Sicher liegt in der Höhlung keine Nucleal- 
substanz und der Hauptteil des Chromatins im Außenkern. 

Die reife Spore (Abb. 1) zeigt im Plasma den Kern und die großen 
Chondriosomen, links neben dem Kern einige etwa V-förmig angeordnete 
Körnchen, die den Blepharoblasten darstellen. Dieser läßt sich in dem 
Stadium deshalb wohl mit Sicherheit feststellen, weil außer den runden 
großen, stark färbbaren Chondriosomen keine feineren Granula im 
Plasma liegen. Unter dem Kern die stets exzentrisch liegende Vacuole 
mit dem Vacuolenkörper, die von den meisten Untersuchern auf diesen 
Stadien anscheinend übersehen wurde; so von Howarp (1931). Cap- 
MAN (1932) behauptet sogar, daß sie 4 Stunden nach Abgrenzung der 
Spore verschwände. Nur bis zu diesem Stadium wurde fixiert. Objekt 
Didymium nigripes. Vacuole und Vacuolenkörper sind bei allen näher 
untersuchten Didymiaceen und Physaraceen in der reifen Spore vorhanden. 
Übrigens kann man letzteren auch bei der Keimung im Leben beob- 
achten, wenn er vom austretenden Flagellaten herausgeschleppt wird 1. 

Für die gleiche Myxomycetenart werden in der Literatur häufig ver- 
schiedene Zahlen für die Keimprodukte einer Spore angegeben: bei 
Didymium zanthopus findet SCHÜNEMANN einen Flagellaten. Erste 
Teilung nach 20 Stunden, zweite Teilung 15 Stunden später; beobachtet 
an Einsporkulturen im Hängetropfen. Eigene Beobachtungen der 
Keimung auf Agar zeigen bei derselben Form im allgemeinen einen Keim- 
ling und erste Teilung in !/,—2 Stunden. CADMAN (1931) findet ein bis 
zwei Teilungen in der gekeimten Spore (wahrscheinlich ebenfalls auf 
Agar). Es schlüpfen 2—4 Flagellaten. In den Schnitten durch Sporangien 
mit keimenden Sporen (s. oben!) findet sich oft schon 3!/, Stunden nach 
der Aussaat, daß zwei Teilungen abgelaufen sind. Die Membran ist in 
diesen Präparaten aber immer schon gesprengt. Diese Befunde zeigen, 
daß der Ort der ersten und zweiten Teilung des Sporenkerns stark durch 
Außenbedingungen verschoben wird: Auf sehr feuchtem Medium bleibt 
die Teilung lange aus, tritt dann bei trockeneren Medien immer früher 
auf, bis sie schließlich in der Spore selbst stattfinden kann. Ob Trockenheit 


1 Doch scheint dieses Organ nicht bei sämtlichen Endosporeen vorzukommen; 
wenigstens fehlt es bei Comatricha nigra in den Stadien der Sporenreifung bis 
zum Ende der Teilungen. 
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der einzige Faktor ist, der die Verschiebung bewirkt, oder ob andere 
Bedingungen mitspielen, z. B. Stoffwechselprodukte, die in der Spore 
aufgehäuft sind, ist nicht untersucht. Außerdem zeigen CapMANs wie 
meine Versuche, daß die Teilung immer in der geöffneten Spore statt- 
findet. Ob das für alle Myxomyceten gilt, bleibt fraglich. GILBERT (1928) 
gibt für Leocarpus fragilis an, daß in den eben aufgeweichten Sporen 
häufig vier Protoplasten zu beobachten sind. Es fehlt aber der Nachweis, 
daß diese Sporen noch Keimfähigkeit besitzen. Bei Didymium xanthopus 
scheint die Vacuole bei der Teilung zerstört zu werden, so daß ein Volum 
verlust des Protoplasten eintritt, der die Sprengung der Membran sehr 
erschweren würde. Da anzunehmen ist, daß sich die verwandten Formen 
ähnlich verhalten, würde aus dieser Tatsache auch für andere Arten 
Membransprengung vor der Teilung zu fordern sein. 

Die Teilung des Kerns im Sporangium keimender Sporen diente zur 
Untersuchung der Flagellatenmitose. Die Abb. 2—14 und 16—20 wurden 
nach solchen Präparaten angefertigt. Die Sporenmembranen sind nicht 
wiedergegeben. Abb. 2 zeigt eine frühe Prophase: Der Außenkern ist 
etwas stärker strukturiert als der Ruhekern ; außerdem hat er die Tendenz 
(die Fixierung ist nicht ganz optimal), sich von der Kernmembran 
abzuheben. Centrosomen wurden nicht gesehen. Die Mitochondrien 
bekommen in der keimenden Spore eine gestreckt fadenförmige Gestalt 
und sind nicht mehr so stark und homogen färbbar. Dadurch wird das 
Auffinden der Centrosomen sehr erschwert. Auf Abb. 3 ist eine spätere 
Prophase abgebildet. Die Auflösung des Nucleolus beginnt. Die Fixie- 
rungslabilität des gröberen Kerninhaltes wächst. Abb.4 und 5 zeigen 
Stadien nach Auflösung der Kernmembran, die Chromosomen sind schon 
ziemlich deutlich geworden. Jetzt scheint die Deformation des Kerns 
durch die Spindelfasern, die aber in den Präparaten nicht erkennbar sind, 
zu beginnen. Bei Abb.4 liegt rechts vom Kern ein Centrosom. Bei 
Abb. 5 links oben eines und vielleicht rechts unten ein zweites. Stadien 
wie Abb. 5 findet man ziemlich häufig; sie liegen in dem Verhalten des 
Nucleolus früher, in der Kernform und vielleicht auch in der Stellung der 
Centrosomen, später als das Stadium Abb.6. Es ist möglich, daß die 
Auflösung des Nucleolus verschieden schnell verläuft, so daß sich die 
Bilder 5 und 6 nicht zu widersprechen brauchen. Auch auf Stadien, wie 
Abb. 6, findet man gelegentlich Nucleolenreste. Die Centrosomen liegen, 
das wird aus den Abb. 4—6 deutlich, weit vom Kern entfernt, ihre Lage 
(Abb. 6) läßt eine vorangegangene Teilung und Wanderung annehmen. 
Die Spindel bildet sich im Plasma und drückt die Chromosomen in die 
Metaphasestellung (Abb. 7). Hier zeigt sich auch, daß die Centrosomen 
aus einigen V-förmig angeordneten Körnchen bestehen. Ebenso in Abb. 9 
bis 13. 

Wenn auch ein unmittelbarer Zusammenhang zwischen Centrosom 
und Blepharoblast in der Prophase nicht nachgewiesen werden konnte, 
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wird doch die Identität der beiden Strukturen schon durch diese auf- 
fallende Erscheinung sehr wahrscheinlich gemacht. Die Chromosomen 
sind, wie die Metaphaseplatte (Abb. 8) zeigt, außerordentlich klein und 
zahlreich. Genaues über ihre Gestalt kann trotz vieler Bemühungen 
nicht angegeben werden; möglicherweise sind sie kurze Stäbchen. Die 
Dicke läßt sich auf 0,1—0,2 u schätzen, liegt also hart an der Grenze der 
Auflösungskraft des Mikroskops. Platten, wie in Abb.8, sind sehr 
selten, es scheint sich um ein kurzes Stadium der Metaphase zu handeln. 
Meist sind die Chromosomen so dicht gelagert, daß eine auch nur an- 
nähernde Schätzung ihrer Zahl unmöglich ist. 

Erwähnt sei noch, daß die Spindel anscheinend in radialer Richtung 
inhomogen ist, denn es findet sich in vielen Metaphaseplatten eine An- 
ordnung der Chromosomen in zwei konzentrischen Ringen; hier nur auf 
Abb. 18—20 einigermaßen sichtbar. Auch färben sich die Spindelfasern 
so, daß die Spindel nur ein Drittel der Plattenbreite ausmacht. Man ist 
versucht, an die Zentralspindelmitosen vieler Organismen zu denken (siehe 
BELAR 1926), doch ließ sich keine Verbindung der Centrosomen auf Stadien 
wie Abb. 6 sehen, so daß darüber nichts Genaues gesagt werden kann. 

In der Anaphase werden die Tochterplatten sehr stark färbbar und 
werden mehr und mehr homogen (Abb. 9 und 10). Es ist dies wohl so 
zu erklären, daß die Nucleolensubstanz sich schon in diesen Stadien 
wieder abzuscheiden beginnt und die Chromosomen verklebt. In Abb. 11 
teilt sich das Plasma, und die kompakten Massen von Nucleolen + 
Chromosomen der Tochterkerne beginnen sich zu zerklüften. In Abb. 12 
bildet sich die Kernmembran zurück, d.h. wohl: die Chromosomen 
beginnen sich zu strecken und aus den Nucleolenmassen zu lösen. Abb. 13 
hat wieder abgerundete Tochterkerne ; die Ruhekernstruktur des Chroma- 
tins ist erreicht, nur der Nucleolus stellt noch ein verzweigtes Gebilde dar. 
Die Centrosomen liegen nahe den Zellgrenzen. Das Auswachsen von 
Geißeln konnte nicht verfolgt werden. In Abb. 14 ist der Kern fast fertig: 
Blepharoblast und Geißelglocke sind vorhanden. Nur der Nucleolus 
liegt noch exzentrisch. Im Außenkern zwei Körnchen, die sich auch im 
Ruhekern in Ein- oder Zweizahl finden. Ihre Bedeutung ist unbekannt. 

Obwohl aus diesen Beobachtungen das Vorhandensein eines Centro- 
blepharoblasten nicht völlig sicher wird, sprechen doch die Untersuchungen 
von JAHN (1904) an Amaurochaete und Stemonitis, WıLson und CADMAN 
an Reticularia, CADMAN an Didymium nigripes so sehr für die Annahme 
der Doppelfunktion des Gebildes, daß sie als bewiesen angesehen werden 
kann. In der Literatur finden sich für die Flagellaten- bzw. Amöben- 
mitose nur verhältnismäßig wenig Angaben. Die Bilder von JAHN (1911) 
kommen meinen Abbildungen wenigstens im Verhalten und der Zahl der 
Chromosomen noch am nächsten, doch ließen sich niemals die schlanken, 
schleifenförmigen Chromosomen feststellen. Die Abbildungen SKUPIEN- 
SKYs (1928) sind sicher zum Teil unrichtig ; soweit ich sah, verhält sich sein 
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Objekt ähnlich wie Didymium zanthopus; jedenfalls ist die Chromo- 
somenzahl mindestens 16. SKUPIENSKY gibt zwei riesige Chromosomen 
an, wohl eine Täuschung durch Bakterien oder irgendwelche anderen 
Strukturen, vielleicht auch Verklumpung. Bilder, wie die ‚„Prophasen‘“ 
SKUPIENSKYs ließen sich bei Didymium zanthopus nicht beobachten. 
Über die Reticularia-Flagellatenteilung kann ich nicht aus eigener Er- 
fahrung urteilen, die Form steht dazu dem hier untersuchten Objekt 
systematisch zu fern. Doch scheinen die Kernteilungsfiguren zum Teil 
etwas schematisiert zu sein. Howarps (1931) Abbildungen können über- 
gangen werden, da sie nur die Hauptstadien ohne Einzelheiten wieder- 
geben. Capmans Teilungsbilder bei Didymium nigripes sind ebenfalls 
stark schematisiert. Die Prophasekerne der auf CapMans Abb. 4—7 
gezeichneten Stadien sehen in Wirklichkeit anders aus (unsere Abb. 2 
und 3). Danach verlieren auch die gezeichneten achromatischen Struk- 
turen an Wahrscheinlichkeit. Die Chromosomenzahl 4 ist zu niedrig. 
Allerdings können in manchen Telophasestadien die Nucleolenbrocken zu 
Verwechselungen mit Chromosomen Anlaß geben. Das ist bei SKUPIENSKY 
und CapMAN sicher zum Teil geschehen. Dieselbe Täuschung findet 
sich wohl bei Schünemann. Abschließend läßt sich über die Flagellaten- 
teilung sagen: Ein recht „normaler“ Teilungstyp in bezug auf das Prophase- 
verhalten der Chromosomen, die Metaphaseanordnung und den Bau der 
Spindel, sowie die allerdings durch den Nucleolus etwas maskierten Telo- 
phasen. Merkwürdig der Bau des Centroblepharoblasten. 

Die Besprechung des Verhältnisses von Amöben zu Flagellaten « sei 
auf den Abschnitt über die Verschmelzungsvorgänge verschoben. 

Der Ruhekern des Plasmodiums (Abb. 21) ist ähnlich gebaut wie der 
der Flagellaten, nur erheblich größer. Vom Centrosom ist nichts zu 
sehen. Die Chondriosomen sind ebenso groß und auch wohl auf die gleiche 
Plasmamenge bezogen gleich zahlreich wie in der reifen Spore. In der 
Prophase erscheint die Chromatinstruktur allmählich, und der Nucleolus 
bekommt eine unregelmäßige Oberfläche, er tritt dann oft an die Wand 
(Abb. 22 und 23). In der späten Prophase ist der Kern gleichmäßig von 
Chromatinkörnern erfüllt. In der frühen Metaphase werden die Centro- 
somen sichtbar (Abb. 24 und 25). Sie liegen der Kernmembran unmittel- 
bar an, doch nicht genau einander gegenüber, was wohl auf eine Wande- 
rung längs der Membran deutet. Die Bilder lassen keine klare Ent- 
scheidung zu, ob die Centrosomen im Ruhezustand außer- oder innerhalb 
der Kernmembran liegen, doch spricht das Verhalten in der frühen 
Metaphase und in der Telophase (Abb. 32) wohl für eine Lage außerhalb 
des Kerns. Vorhanden sind sie sicher. (Siehe dagegen die Bilder von 
JAHN 1911, CapMan 1932, Howarp 1932!) Uber die Gestalt läßt sich 
nichts aussagen. In der frühen Metaphase scheint die Spindel zunächst 
ziemlich schmal zu sein und eine Platte von entsprechend geringer Breite 
zu liefern. Später verbreitert sie sich (Abb. 26), ohne daß aber die Platte 
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die Kernmembran erreicht. Erst kurz vor der Anaphase (Abb. 28) ver- 
schwindet der körnchenerfüllte Raum zwischen Kernwand und Spindel. 
Aber auch hier noch nicht völlig. Diese Stadien der Metaphase sind 
ziemlich selten, man findet im gleichen Plasmodium Anaphasen, ein 
Zeichen, daß der Zustand schnell durchlaufen wird. Ob es sich bei diesen 
Körnchen wirklich um Chromosomen handelt, ist nicht festzustellen. 
Merkwürdig erscheint das Verhalten der Spindel, deren Verbreiterung 
doch so vor sich gehen muß, daß vom Centrosom aus neue Strahlen vor- 
getrieben werden und allmählich die Körnchen in die Platte drücken. Für 
diesen Vorgang sprechen die Bilder. Nun ist aber einmal unwahrschein 
lich, daß die eigentliche Metaphase so schnell verlaufen sollte. Zum 
andern scheint aber die Teilung vor der Sporenbildung simultanes Ein- 
rücken in die Platte zu haben. Es ist nicht recht einzusehen, warum 
diese Mitose soviel anders verlaufen sollte: Die Prophase der Teilung vor 
der Sporenbildung ist ähnlich gebaut wie die im Plasmodium, nur der 
Nucleolus ist sehr klein. Es bestände also die Möglichkeit, daß es sich 
bei den Körnchen zwischen Kernwand und Spindel um Abkömmlinge 
des Nucleolus handelte, die dann vielleicht auf andere Weise verschwinden. 
Allerdings läßt sich ein Unterschied zwischen diesen Körnchen und den 
Chromosomen nicht feststellen. Die Deutung der Plasmodienmetaphase 
muß also offen bleiben. Daß es sich um Artefakte handelt, halte ich für 
ausgeschlossen. 

Abb. 27 zeigt eine Metaphaseplatte etwas angeschnitten, aber die 
einzige annähernd auflösbare, die gefunden wurde. In Abb. 28 sieht man, 
daß die Kernmembran noch nicht verschwunden ist. Bei schlechter 
Fixierung hebt sich die ganze Spindel ab und schrumpft zu einem in der 
Seitenansicht rhombischen Körper (wie Abb. 26, aber ohne die Körnchen, 
s. auch Abb. 52!). Die -Kernmembran verschwindet erst in der späten 
Anaphase. Abb. 31 zeigt eine frühe Telophase, auch hier die Chromo- 
somen verklebt durch Nucleolenmaterial; Abb. 32 dasselbe in Seiten- 
ansicht. Abb. 33 und 34 Plattenansicht und Seitenansicht einer mitt- 
leren Telophase. Der Nucleolus hat die Form eines unregelmäßigen 
Ringes, die Kernmembran ist wiederhergestellt. Abb. 35 und 36 etwas 
späteres Stadium, bei Abb. 35 schwache Struktur im Außenkern: die 
Chromosomen sind in den Ruhezustand zurückgekehrt. Die Ringform 
des Nucleolus ist recht charakteristisch und dauert ziemlich lange an. 
Der erst unregelmäßige, verhältnismäßig schwache Ring wird dicker 
und glatter, bis schließlich die Öffnung verschwindet. Abb. 37 ent- 
spricht Abb. 14. Neben dem Nucleolus findet man ein, oft auch zwei 
ziemlich große Körner, deren Bedeutung unbekannt ist, sie sind wohl 
homolog mit den ähnlichen Bildungen in Flagellatenkernen. 

Anschließend sei noch die Teilung vor der Sporenbildung beschrieben. 
Abb. 38 ist ein Kern aus einem jungen Bildungsstadium des Frucht- 
körpers, mit kleinem Nucleolus. Der Kern schwillt im Verlaufe von 
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etwa 1'/, Stunden zum Prophasekern (Abb. 39) an (stammt von Di- 
dymium eunigripes, darum kleiner). Die Prophase verläuft normal, die 
Chromosomen rücken, wie erwähnt, + simultan in die Metaphase ein. 
In Abb. 40 hat sich infolge mäßiger Fixierung die Membran etwas von 
der Spindel abgehoben. Abb. 47 zeigt die Telophase in der jungen Spore. 
Da hier der Nucleolus klein ist und spät erscheint, findet die starke Ver- 
klumpung der Chromosomen nicht statt. In der Anaphase einigermaßen 
unterscheidbar, umgeben sie sich bald mit der Kernmembran und ver- 
schwinden allmählich. 

Die Plasmodienteilung ist durch das Persistieren der Kernmembran 
bis zur Anaphase und die dementsprechend intranucleäre Spindel, diese 
in Seitenansicht oval, charakterisiert (besonders deutlich an schlecht 
fixiertem Material!). Man kann also einen Flagellaten- und Plasmodien- 
typ der Kernteilung unterscheiden. Die Telophasen verlaufen ähnlich 
bei beiden Teilungen. 

Eingehende Schilderung der Plasmodienteilung findet man in der 
Literatur nur bei Howarp (1932). Es handelt sich um mit Bouin-Allen, 
also einem schlechter erhaltenden Gemisch, fixierte Stadien. Dement- 
sprechend sind manche, z. B. die Prophasestadien, etwas unklar. Die 
frühen Stadien des ringförmigen Nucleolus in der Telophase wurden 
übersehen. 

Für die Zählung der Chromosomen kommen nach diesen Beob- 
achtungen nur die Metaphasestadien in Frage, da es bei der großen Zahl, 
geringen Größe, sowie nicht sicher bekannten Gestalt der Chromosomen 
wünschenswert erschien, alle Zählungen an ein und demselben gewisser- 
maßen genormten Teilungsstadium vorzunehmen. Über die Zahlen selbst 
s. unten! 

Der Kerntyp von Abb. 38 mit sehr kleinem Nucleolus findet sich in 
alten Plasmodien und in den Fruchtkörpern. Eine Zeitlang wurde die 
Möglichkeit in Betracht gezogen, daß derartige Kerne schon reduziert 
seien, trotz der Unwahrscheinlichkeit dieses Vorganges und der genauen 
Untersuchungen JaHNs an diesen Stadien. Die andere Möglichkeit war, 
daß es sich um eine bloße Ernährungserscheinung am Kern handelt. 
Folgender Versuch wurde angesetzt: Ein altes Plasmodium von Didymium 
zanthopus wurde auf eine vorher stark mit Bakterien beimpfte Schale 
gebracht. Die Plasmodien auf der Ausgangskultur dienten als Kontrolle. 
Von dem überimpften Plasmodium wurden in Abständen von einer halben 
Stunde Ausstriche gemacht und fixiert. Hier sind nur die wichtigen 
Stadien angegeben: 

31.1.33: 9 Uhr 50Min. Impfung. Die Kerne etwa wie in Abb. 83 (Nucleolen noch 
kleiner). — 18 Uhr 30 Min. Nucleolen etwa auf den doppelten Durchmesser ge- 
schwollen. — 19 Uhr. Frühe Prophase bei allen Kernen. — 19 Uhr 30 Min. Meta- 


phase. — 20 Uhr. Späte Telophase. Die Nucleolen schwellen von da an langsam 
weiter an. 
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.1.2.33: 4 Uhr 15 Min. Die Nucleolen haben fast die gleiche Größe wie in Abb. 21 
erreicht. Die Fixierung wurde unterbrochen. — Die nächste Fixierung um 13 Uhr 
zeigte Kerne wie in Abb. 21. 

Auch die Kerngröße wächst etwas, das Plasmodium der Ausgangs- 
kultur war inzwischen zur Fruchtkörperbildung übergegangen. Damit 
war gezeigt, daß der Kerntyp des alten Plasmodiums eine Hungerform 
des Kerns ist; also wurde auch die Möglichkeit, daß die Reduktions- 
teilung auf diesem Stadium schon abgelaufen sei, wenig wahrscheinlich. 
Ob an Flagellaten derartiges vorkommt, wurde nicht untersucht. Plas- 
modien, die zur Fruchtkörperbildung schreiten, zeigen außer den Ver- 
änderungen am Kern noch eine Verkleinerung und Vermehrung der 
Mitrochondrien (vgl. Abb. 21 und 38!). Die bekannte Degeneration der 
zahlreichen Kerne während der Fruchtkörperbildung greift vor allem 
in den späteren Stadien vor der Zerklüftung um sich, erfaßt damit zahl- 
reiche Prophasenkerne — gelegentlich auch Metaphasen —, die in ihrer 
Entwicklung sistiert und in zuerst schwach sichtbare Vacuolen ein- 
geschlossen werden. Ihre Struktur vergröbert sich und sie werden leichter 
färbbar. Sie liefern, wie obenerwähnt, die ,,Synapsisstadien‘* CapMANs 
(1932). Der Autor leugnet das Vorkommen degenerierender Kerne aus- 
drücklich ! 


d) Die Sporenreifung: Reduktionsteilung und Amitose. 

Die Reifung der Sporen soll zunächst für Didymium eunigripes und 
dann für Didymium zanthopus verfolgt werden. Doch laufen die Vor- 
gänge während der ersten 11 Stunden der Reifung parallel und werden 
zusammen besprochen. Die eben abgegrenzte Spore enthält (Abb. 47) 
neben dem Kern zahlreiche Mitochondrien, häufig auch einen degene- 
rierenden Kern (Abb. 47 oben) in eine Vacuole eingeschlossen. Der Kern 
rundet sich bald ab, und es erscheinen mehrere kleine Nucleolen, die ver- 
schmelzen. Sehr bald werden auch die ersten Anfänge der Spuren- 
membran sichtbar. In dieser Zeit treten im Plasma zahlreiche Vacuolen 
auf, die kleine Plasmareste enthalten. Diese verschmelzen miteinander 
und bilden schließlich eine große, etwas exzentrisch liegende Vacuole. 
Die Inhaltskörper der kleinen Vacuolen, auch gegebenenfalls in die Spore 
übernommene degenerierende Kerne verschmelzen zum Vacuolenkörper. 
Bei den zu dessen Bildung verwendeten Substanzen scheint es sich in 
erster Linie um Mitochondrien mit etwas anhängendem Plasma zu 
handeln. Das macht einmal die Beobachtung der kleinen Vacuolen, 
dann der aus vielen stark färbbaren Granulis aufgebaute Vacuolenkörper 
und schließlich der Vergleich der Mitochondrienzahl bei Abschnürung 
der Spore und in der reifen Spore wahrscheinlich (Abb. 1 und 47). Die 
Vacuolen fungieren nicht nur als Exkretbehälter für alles, was bei den 
folgenden Kernvorgängen abfällt, sondern auch als Verdauungsorgane. 
Am Ende der Sporenreifung ist von dem Vacuolenkörper nur noch eine 


Planta Bd. 23. 41 
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rundliche, homogene, schwach färbbare Masse übrig. Während der 
Bildung dieses Organs verdickt und bräunt sich die Sporenmembran im 
Verlauf von einigen Stunden. Der Kern schwillt außerordentlich stark 
an (Abb. 48). Von da ab läuft die Entwicklung von Didymium eunigripes 
und Didymium zanthopus verschieden. 

12 Stunden nach der Teilung vor der Sporenb Idung erfolgt bei 
Didymium eunigripes die Reduktionsteilung. Die Teilungsschritte ver- 
laufen in den Sporen nicht synchron, auch nicht in dem Sinne, daß 
benachbarte Sporen und Fruchtkörper dasselbe Stadium haben. So 
können sich z.B. die Phasen der Abb. 49—55 in einem Fruchtkörper 
finden. Doch sind mehrere Kerne dann in etwa gleichem Zustand, wenn 
sie im selben Protoplasten liegen, also bei mehrkernigen abnormen 
Sporen. Die Vorgänge sind folgende: Einige Zeit vor Beginn der Reduk- 
tionsteilung sinkt die Kerngröße sehr schnell ab (Abb. 49). Die Chromo- 
somen scheinen sich herauszudifferenzieren, sind aber bis zum Stadium 
der Abb. 50 zu schwach sichtbar, um Einzelheiten erkennen zu lassen. 
Der Kern schwillt wieder stark an und die Chromosomen scheinen sich 
an der Kernwand zu verteilen. Alle Übergangsstadien zwischen Abb. 49 
und 50 sind leicht zu finden. Abb. 50 ist wohl als Diakinese zu deuten. 
Darauf sinkt der Kern wieder etwas zusammen, und nun beginnt der 
Nucleolus zu verschwinden (Abb. 51). Die Fixierungslabilität dieser 
Stadien, der verschwindende Nucleolus und die deutlich ausdifferen- 
zierten Chromosomen schließen eine Einordnung zwischen Abb. 49 und 
50 aus. Dann setzt die Metaphase ein (Abb. 52), die Teilung erfolgt also 
nach dem Plasmodientyp. Abb. 53 ist die Plattenansicht. In der Telo- 
phase rekonstruieren. sich zunächst zwei gleiche Kerne, von denen aber 
der eine bald stärker färbbar (Abb. 54) und in eine Vacuole eingeschlossen 
wird. Diese verschmilzt mit der Hauptvacuole. Bald setzt die zweite 
Teilung ein, deren Prophase nichts Bemerkenswertes zeigt. Abb. 55 stellt 
die Metaphasespindel und Abb. 56 die Metaphaseplatte dar. In der 
Telophase rekonstruieren sich wieder zwei Kerne, von denen der eine 
ausgestoßen wird. Die beiden Richtungskörper liegen dicht dem Vacuolen- 
körper an, schrumpfen etwas und werden homogen und stark färbbar. 
Sie scheinen nur schwer verdaut zu werden und finden sich oft noch in 
der reifen Spore. 

Der Vorgang der Reduktionsteilung dauert etwa 5 Stunden für einen 
Fruchtkörper, und für die einzelne Spore kann die Zeit auf 3—31/, Stun- 
den geschätzt werden. 

Damit können die von DRoEGE für viele Myxomyceten gefundenen 
Teilungen in der Spore für dieses Objekt bestätigt werden. Allerdings 
für die Didymiaceen noch mit gewissem Vorbehalt. Leider hat DROEGE 
immer noch nicht veröffentlicht, und so liegt uns über seine Unter- 
suchungen nur folgende Mitteilung JAHNs vor (aus einem Brief an 
F. v. Wertsteis): „Bei Lycogala, Acyria, Trichia sind in der Tat die 
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vier Kerne erhalten. Aber drei degenerieren. Bei Didymium, Badhamia, 
Physarum bleiben die Kerne oft sämtlich erhalten. Im besten Fall 
kommen vier Schwärmer heraus. Nach SmrTH können in seltenen Fällen 
sogar acht,kommen.‘‘ Unser Objekt stimmt demnach etwa (es werden 
nur drei Kerne gebildet) mit Drozcrs Befund an Lycogala, Acyria, 
Trichia überein. Die oben angeführte Angabe ist, soweit sie die Didymien 
betrifft, sicher nicht ganz richtig. Die sich aus der Reduktionsteilung 
ergebenden Kerne haben nichts mit den Kernen der Keimungsprodukte 
zu tun. Zunächst ist zu zeigen, daß bei unseren Angaben keine Täuschung 
vorliegt: Die Sporenreifung von Didymium eunigripes wurde viermal an 
vier verschiedenen Kulturen fixiert, und zwar zweimal die wichtigsten 
Stadien in einstündigem Abstand, die beiden anderen Fixierungen um- 
faßten die ganze Sporenreifung in dreistündigen Pausen. Zur einzelnen 
Fixierung wurden mindestens drei der gleichalterigen Fruchtkörper einer 
Kultur verwendet. Immer zeigte sich dasselbe Bild: Die Bildung zweier 
Restkörper. Die reifen Sporen sind stets einkernig. Schlüpfen mehrere 
Schwärmer, so ist das auf Teilungen nach Sprengung der Membran 
zurückzuführen, die immer nach dem Flagellatentyp verlaufen. Letzterer 
Befund auch bei Howarp (1931) und Capman (1932). Die Teilung in 
der reifenden Spore dagegen folgt dem Plasmodientyp, was stets ein- 
deutig festzustellen ist. Es ließ sich erwidern, daß sich nur dieses Objekt 
so und die übrigen Didymiaceen nach den Angaben DRoEGEs verhielten. 
Dagegen sprechen aber die Beobachtungen SmitHs (1929), der findet, 
daß aus Sporen oft derselben Aussaat entweder 1, 2 oder 4 Schwärmer 
entlassen werden. Danach müßten bei demselben Fruchtkörper einmal 1, 
einmal 2 und einmal 4 Kerne von der Reduktionsteilung her erhalten 
bleiben, was unwahrscheinlich ist. Gerade diese Beobachtungen scheinen 
mir dafür zu sprechen, daß diese Teilungen erst nach der Aussaat statt- 
finden. Die einzelnen Sporen einer Aussaat haben nie völlig gleiche 
Außenbedingungen, so daß dadurch die verschiedenen Zahlen verständlich 
werden, im Hinblick auf das weiter oben Gesagte. Die DroEsEsche 
Angabe würde nur sicher sein, wenn die Erhaltung der Kerne durch 
Serienfixierung durchverfolgt wäre, und ich weiß nicht, ob das erfolgt ist. 

JAHN scheint anzunehmen, daß die heterotype Teilung die Teilung vor 
der Sporenbildung sei. Die Angabe gründet sich soweit man sieht auf 
Synapsisstadien in der Prophase dieser Teilung, auf eigene unveröffent- 
lichte Untersuchungen an Badhamia, sowie vielleicht auf die Angabe 
Kränzuıns; schließlich auf die Analogie zu Ceratiomyxa. KRANZLIN 
(1907) findet bei Hemitrichia Diakinesestadien im jungen Fruchtkörper. 
Danach soll sich der Ruhezustand des Kerns wiederherstellen und erst 
nach einigen Stunden die Teilung erfolgen. Derartige Rekonstruktion 
des Ruhekerns ist niemals bei anderen Objekten gefunden worden. Den 
anderen Argumenten JAHNs lassen sich die Ergebnisse der Beobachtungen 
an Didymium eunigripes entgegensetzen: 

41* 
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1. Die Pause zwischen Teilung vor der Sporenbildung und der ersten 
Teilung in der Spore beträgt 12 Stunden; die zwischen beiden Sporen- 
teilungen höchstens 1—2 Stunden. Bei den meisten anderen Objekten 
laufen die beiden Schritte der Reduktionsteilung kurz nacheinander ab. 
Sie bilden auch durch das frühzeitige Auftreten des Äquationsspaltes in 
der Prophase eine Einheit. 

2. Die Prophase der Teilung vor der Sporenbildung verläuft völlig 
normal im Hinblick auf die vegetative Teilung: Allmähliches Anschwellen 
des Kerns und unregelmäßige Verteilung der Chromosomen im Kernraum 
vor der Metaphase. ,,Synapsisstadien“ können nur künstlich entstanden 
sein. Die Prophasen aller Myxomycetenteilungen sind sehr fixierungs- 
labil: Derartige Synapsisstadien lassen sich in Plasmodien auch sichtbar 
machen. Wären aber bei den Myxomyceten Bukettstadien vorhanden, 
so würden sie sich mit unseren optischen Mitteln nicht mehr als solche 
erkennen lassen. Für derartig zartehromosomige Objekte bleiben als 
charakteristische Prophasenstadien der Meiosis fast nur die Diakinesen 
übrig. Bei der Prophase der ersten Teilung in der Spore finden sich nun 
tatsächlich einmal diakineseähnliche Bilder und zweitens eigenartige 
Schwankungen im Kernvolumen, die, sicher keine Artefacte, in den 
übrigen Prophasen nicht vorkommen. Das ,,Abklappen“ des Kerns nach 
der Diakinese, die übrigens verhältnismäßig fixierungsstabil ist, findet 
sich auch bei Blütenpflanzen, nur fehlt da die Kernwand, der Nucleolus 
schwindet früher, und die Spindelbildung setzt schneller ein. Jedenfalls 
ist diese deutliche Komplizierung der Prophase gegenüber der der vege- 
tativen Teilung für unseren Beweisgang wichtig. Denn die am leichtesten 
feststellbaren Unterschiede zwischen Meiosis und Mitosis liegen ja in der 
Prophase. 

3. Endlich läßt sich in der Metaphase die haploide Chromosomenzahl 
feststellen. Auf wahrscheinlich frühen Stadien der Metaphase erscheinen 
oft mehr als die haploide Zahl, was wohl auf das teilweise Sichtbarwerden 
beider noch nicht durch den Spindelzug der Anaphase orientierter Gemini 
zurückzuführen ist. Die Teilung vor der Sporenbildung ist diploid. Auf 
die Chromosomenzahlen wird unten noch zurückzukommen sein. 

Eine Verschiebung der Meiosis bei verschiedenen Gruppen der Endo- 
sporen ist unwahrscheinlich. 

Der weitere Verlauf der Sporenreifung ist folgender: Der Kern schwillt 
ziemlich stark an. Dann finden amitotische Knospungsvorgänge statt, 
wie sie unten für Didymium xanthopus beschrieben werden. Doch traten 
sie wie es scheint bei Didymium eunigripes sehr viel schwächer und über 
eine kürzere Zeitspanne in Erscheinung. Da sie bei dieser kleinkernigen 
Form schwerer nachweisbar sind, muß für dieses Objekt auf eine ein- 
gehende Beschreibung verzichtet werden!. Schließlich ist das Kern- 


1 In SchLössers kurzem Bericht über diese Arbeit in den ,,Fortschritten der 
Botanik‘‘ Bd. 3 ist der Sachverhalt so dargestellt, als ob bei Didymium nigripes die 
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volumen gesunken, der Nucleolus gewachsen und die Spore wird etwa 
50 Stunden nach ihrer Bildung keimfähig. 

In einem Fall trat die Sporenreifung erst nach weiteren 24 Stunden 
ein. Doch erfolgte die Reduktionsteilung auch etwas verspätet, so daß 
die Gesamtentwicklung verzögert war; vielleicht durch die kühle Witte- 
rung, die sich auch in den Räumen bemerkbar machte. 


Bevor die Reifung bei Didymium zanthopus besprochen wird, soll 
erst das Material vorgelegt werden, auf das sich die Beschreibung stützt. 
Es wurde wieder so vorgegangen, daß von einer Kultur mindestens drei 
Sporangien zu jeder Fixierung benutzt wurden. Die angegebenen Zahlen 
sind die Zeiten in Stunden nach der Teilung vor der Sporenbildung. 

1. 24. 5.32. 0—31/, in höchstens 1/,stiindigem Abstand; dann 10. 

2. 25.5.32. 3—9 halbstündig. 

3. 1.1.33. 0—11 halbstündig. 

4. 1.3.33. 41/,, 161},, 25, 31, 48, 57, 64, 72. (Parallel zu dieser Fixierung wurde 
festgestellt, daß die Sporangien erst nach 72 Stunden auch nach Austrocknung 
keimfähig sind; vgl. dagegen Didymium eunigripes, das nach 50 Stunden im all- 
gemeinen reif ist.) 

5. 7.4.33. 18, 30, 36, 39—55 halbstündig, 57, 59, 63. 

6. 21.5.33. 16, 24, 27, 31, 33, 36, 39, 42, 48, 52, 55. 

7. 33.7.33. 54, 8Y,, 11e, 144/,, 18, 26, 28%/,, 32, 44. 

8. 24.7.33. 8—62, alle 3 Stunden. 

Außerdem wurde noch verschiedentlich der Stand der Sporen- 
entwicklung nach 42 Stunden kontrolliert. Einige dieser letzteren 
Fixierungen zeigten Abweichungen, die unten zu besprechen sind. Die 
Ergebnisse der Fixierungen 1—8 stimmen qualitativ überein. 

Das Stadium der Sporenentwicklung von Abb. 48 wird bei Didymium 
xanthopus etwa bis zur 24. Stunde nach der Sporenbildung beibehalten. 
Dann beginnt der Kern metabol zu werden. Um die 30. Stunde treten 
hefeartige Knospen am Kern auf, die sich mit der Zeit abschnüren. Die 
abgeschnürten Stücke werden vom — vorher homogenen — Plasma in 
Vacuolen aufgenommen und verdaut. Der Vorgang macht zunächst 
langsame Fortschritte. Abb.61 und 62 zeigen solche Kerne aus der 
36. Stunde (Aufsicht! Abb. 48 ist Seitenansicht). Auf Abb. 62 neben dem 
Kern ein Restkörper, der, wie die meisten, die man zu dieser Zeit findet, 
wenig Struktur hat. Die Verdauung geht hier anscheinend noch sehr 
schnell vor sich. Allmählich steigern sich die Ausmaße dieser amitotischen 
Vorgänge am Kern. Abb. 63 zeigt eine Spore im Alter von 44 Stunden, 
Kern mit Einschnürung in der Mitte, Nucleolus geteilt, darüber Rest- 
körper in Vacuole, darunter der Vacuolenkörper. Abb. 64 so alt wie das 
vorhergehende Stadium. Der Kern schnürt unten ein kleines Stück ab 
Amitose überhaupt fehlte. Dies läßt sich nach späteren Beobachtungen nicht mehr 
aufrechterhalten. 
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und hat auBerdem drei tiefe Einschniirungen. In einer Vacuole liegt ein 
groBes, stark angedautes Kernstiick. Um diese Zeit finden sich schon 
an allen Kernen Knospungs- und Durchschnürungsbilder, sowie zahlreiche 
acuolen im Plasma. Abb. 65 und 66 stammen aus der 46. Stunde. 
Abb. 66 zeigt gut die groBe Anzahl der mehr oder weniger verdauten 
Kernbruchstiicke. Die Kerne werden jetzt allmahlich kleiner und das 
Geriist wesentlich dichter (vgl. Abb. 61 mit Abb. 64—66)! Doch findet 
man die Kerne nicht alle gleich weit entwickelt; es gibt in einem Sporan- 
gium Kerne mit grobem und feinem Reticulum, sowie alle Größen und 
Abschnürungsstadien. Die Nuclei 67 und 68 fanden sich in 51 Stunden 
alten Sporangien. In diesen und auch später haben die Kerne große 
Vacuolen, die zwar typisch für das Stadium sind, aber möglicherweise 
Artefacte darstellen. Die Lichtbilder Abb. 71—77 stammen alle aus 
einigen Sporangien, die in der 74. Stunde fixiert wurden. Es handelt 
sich um osmiumgeräucherte Präparate, in diesen färben sich die Kerne 
und Kernbruchstücke homogen schwarz bei vorsichtiger Differenzierung. 
Abb. 71: Oben zwei getrennte Kernbruchstücke, unten drei Bruchstücke. 
Abb. 72: Ein Kernstück abgeschnürt, zwei weitere nur noch durch feinen 
Faden verbunden. Abb. 73: Großes und kleines Kernstück durch eine 
Brücke verbunden usw. Erst um die 66. Stunde flauen die Amitose- 
vorgänge ab. Eine sehr fortgeschrittene Spore findet man in Abb. 69: 
Die Vacuolen im Kern, der sich allmählich abrundet, verschwinden. Der 
Vacuolenkörper ist schon ziemlich verdaut und homogen geworden. Im. 
Laufe der Nacht (die Teilung vor der Sporenbildung liegt am frühen 
Morgen) verschwinden auch die letzten Amitosen und die Restkörper. 
In der 72. Stunde sind die jetzt einkernigen Sporen (Abb. 1) keimfähig. 
Die Gesamtdauer dieser merkwürdigen Erscheinungen ist etwa 36 Stun- 
den. Die einzelnen Veränderungen der Kerngestalt scheinen sich nicht 
besonders rasch zu vollziehen, darauf deutet schon die große Zahl von 
Durchschnürungsstadien, die man findet. Trotzdem bekommt man den 
Eindruck, als würde der Kern immer wieder durch Wachstum ergänzt, 
so zahlreich sind die Restkörper und so groß auch häufig die abgeschnürten 
Stücke!. In den Fixierungsreihen 7 und 8 waren die Amitosevorgänge 
auffallend schwach entwickelt. Sie waren auch vorhanden, aber es 
fanden sich nicht so zahlreiche Knospungsstadien wie gewöhnlich. Der 
Kern verlor auch weniger an Volumen und blieb lockerer. Der Vorgang 
endete etwas früher. Die reifen Sporen sahen wie sonst aus. 


Die Ungewöhnlichkeit soleher — und dazu derart durchgreifender — 
amitotischer Vorgänge am Kern einer ,,Keimbahnzelle“ rechtfertigt 


1 Totalpräparate der Stadien konnten wegen der dunklen Membran nicht her- 
gestellt werden. Versuche, die fixierten Sporen mit ClO, zu bleichen, führten selbst 
bei Nachhärtung der Sporen mit Chromsäure und bei Verwendung einer xylolischen 
Lösung des Reagenz zwar zur Entfärbung der Membran, daneben aber zu so starken 
Schrumpfungen, daß der Weg aufgegeben werden mußte. 


Untersuchungen iiber die Entwicklungsgeschichte der Myxomyceten. 645 


schon wegen der auf der Hand liegenden theoretischen Schwierigkeiten 
eine eingehende Begriindung unserer Angabe. Erstens: Artefactnatur der 
Amitose wird wohl schon durch den Hinweis, daß die in toto mit OsO, 
10 Min. geräucherten Sporangien (Photographien!) dieselben Bilder, wie 
Fixierung mit Buin-Duboseq oder Gilson geben, unwahrscheinlich 
gemacht. Zweitens könnte eingewendet werden, daß es sich nur um 
amöboide Kernformen handle, Abschnürungen fänden nicht statt. Da- 
gegen kann man auf die zahlreichen Restkörper in allen Verdauungs- 
stadien hinweisen. Außerdem: Bei Abb. 66 wird man zugeben, daß es 
sich um ein Stadium fast vollendeter Trennung zwischen zwei Kernen 
handelt (man findet übrigens alle Übergangsstadien, siehe auch die 
Lichtbilder!). In einiger Zeit würde die schmale Brücke zwischen den 
Kernen abreißen. Um dann aber noch den ‚nur amöboiden Kern“ zu 
retten, müßte man eine ringförmige Anordnung seiner Bestandteile senk- 
recht zur Papierebene annehmen, deren oberer Teil weggeschnitten wäre. 
Derartige Ringkerne müßten gelegentlich, da die Sporen nicht orientiert 
in den Sporangien liegen, zu finden sein. Das ist nicht der Fall. Drittens: 
Die Kernnatur der abgeschnürten Stücke könnte bestritten werden. 
Einmal haben aber die Bruchstücke bei entsprechender Fixierung unter 
sich das gleiche Kerngerüst, auch häufig Nucleolen. Und zum anderen 
geben FEULGEN-Präparate — etwa der photographierten Stadien — 
mehrere schwach, aber deutlich rot gefärbte Flecke in der Spore. 

Damit scheint die bloße Existenz des Phänomens sichergestellt. Es 
wäre aber möglich — es handelt sich ja um Schnittpräparate —, daß etwa 
in der Mehrzahl der Kerne die Amitosen als abnorme Vorgänge stattfinden 
und wenige intakt gebliebene, aber übersehene Sporen zur Erhaltung der 
Art dienten. Die reifen Sporen sehen aber alle im fixierten Präparat 
außerordentlich gut aus, keimen dazu fast 100%ig. Eins meiner besten 
Präparate von der Flagellatenteilung bei der Keimung im Fruchtkörper 
mit Mitosestadien in fast jeder Spore stammt aus derselben Kultur, deren 
reifende Sporen die Vorlage für die Zeichnungen 62—69 geliefert haben. 

Um aber auch die weitere Lebens- und Entwicklungsfähigkeit der aus 
solchen Sporen geschlüpften Amöben nachzuweisen, wurden zwei Ver- 
suche angesetzt: 

I. Eine Kultur bildete Fruchtkörper. In etwa der 42. Stunde der Reife 
wurden einige fixiert: Sie zeigten Amitose. Sechs von einem anderen 
Sporangium hergestellte Einsporkulturen entwickelten sich normal. 
Vier von ihnen wurden im richtigen Stadium untersucht: Amitosen. 
(Über gewisse die Amitosefrage aber nicht berührende Anomalien in 
diesem sowie dem nächsten Versuch s. u.!) 

II. Vier von den Fruchtkörpern einer anderen Kultur wurden etwa 
in der 42. Stunde der Reifung der Länge nach halbiert und die abgenom- 
menen Hälften fixiert: Sie zeigten Amitosen. Von zwei der zurück- 
gebliebenen Fruchtkörperhälften wurden Einsporkulturen gemacht, von 
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denen leider nur drei angingen. (Das oft vorzeitige Auskeimen der Sporen 
macht diese gegen Austrocknung sehr empfindlich, wenn sie zu spät von 
der Schale abgenommen werden.) Von zwei dieser Kulturen stammen 
die Fruchtkörper, deren obengenannte Fixierungen 7 und 8 wieder Ami- 
tosen zeigten. Von der Kultur 72 (Fixierung 8) wurden wieder wie im 
Versuch I sechs Einsporkulturen gemacht, die von ihnen produzierten 
Fruchtkörper zeigten sämtlich Amitosen. 

Damit kann wohl als nachgewiesen angesehen werden, daß bei der 
Sporenentwicklung von Didymium zanthopus außerordentlich starke 
amitotische Knospungsvorgänge in der normalen Entwicklung auftreten. 
Da die zahlreichen und schwerwiegenden Gründe, die für die Kontinuitäts- 
theorie der Chromosomen anzuführen sind, nur eine auf dem Boden dieser 
Theorie stehende Deutung der angeführten Befunde zulassen, wäre dazu 
folgendes auszuführen: Bei den amitotischen Vorgängen geht genetisches 
und Chromosomenmaterial anscheinend nicht verloren. Es muß also 
während dieser Stadien eine teilweise Trennung von Chromatin und 
Chromosomen mit ihrem Genmaterial stattfinden, was um so leichter 
möglich ist, da ersteres auch bei anderen Objekten wahrscheinlich nur 
eine Rolle als Füllsubstanz spielt. Die Bruchstücke beständen also aus 
abgeschnürtem „leerem‘‘ Chromatin. Experimentell beweisen läßt sich 
die Vorstellung bis jetzt nicht. 

Bisher wurden in allen Serienfixierungen von Didymium zanthopus 
keine Teilungen gefunden. Aber in den Präparaten zur Feststellung der 
Amitose in den Ausgangskulturen von Versuch I und II finden sich 
zweifellose Richtungskörper, und zwar hatten bei der Kultur I (Versuch I) 
zwei Sporangien einen pyknotischen Kern pro Spore, das dritte war 
normal. Die Sporangien zweier von den sechs Tochterkulturen waren 
normal, die von zwei weiteren enthielten je zwei Richtungskörper pro 
Spore. Die beiden anderen Schalen wurden nicht nachgesehen. Die 
Ausgangskultur stand in den heißen Tagen Ende Juni bis Anfang Juli 
bei ungefähr 24° im Zimmer, die Tochterkultur wurde einige Tage vor 
der Sporangienbildung in den Keller (16°) gestellt. 

Die in Versuch II untersuchten Sporangienhälften, wieder bei etwa 
24° gereift, zeigten alle zwei Richtungskörper pro Spore. Die beiden 
untersuchten Tochterkulturen aus Einsporaussaaten standen im Keller 
und waren normal. (Fixierung 7 und 8, Amitose nicht sehr stark.) 

Die Amitose war gerade in den Kulturen, die Richtungskörper 
gebildet hatten, sehr ausgeprägt vorhanden. Die reifen Sporen keimten 
unregelmäßig und hatten zum Teil mehrere Kerne, einige waren ohne 
Nucleolus, schienen also anormal. Es haben hier zweifellos Teilungen 
stattgefunden, die aber bisher selbst nicht beobachtet werden konnten. 
Die Kulturbedingungen und das Verhalten bei der Keimung machen 
wahrscheinlich, daß es sich um durch höhere Temperatur bedingte 
Störungen handelt. Einmal ist sogar nur eine Teilung in einem Teil der 
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Fruchtkörper eingetreten, die als vegetative Ersatzteilung für die Reduk- 
tionssteilung anzusehen ist. Ob dieser SchluB auf die Sporangien mit zwei 
Teilungen zu erweitern ist, bleibt zu untersuchen. 

Es liegt nahe, der Amitose nach dem durch Apogamie bedingten 
Ausfall der Reduktionsteilung eine Funktion als Regulator der Kern- 
plasmarelation zuzuweisen. Das wird einmal erschwert dadurch daß die 
Amitosen auch nach den — ob nun mitotischen oder meiotischen — 
Teilungen stattfinden, und zwar bei Didymium zanthopus sehr kräftig 
und daß andererseits die amitotischen Knospungen in einzelnen Fällen 
einer Sporenreifung ohne Teilungen relativ schwach ausgebildet sind. 

Schließlich seien noch die Ergebnisse von Serienfixierungen bei 
Physarum cinereum und Didymium squamulosum erwähnt. Beide reifen 
nach etwa 70 Stunden, verhalten sich also wie Didymium zanthopus. 

Physarum cinereum wurde von der 4.—75. Stunde nach der Teilung 
bei der Sporenbildung in etwa 3stündigen Abständen fixiert. Es findet 
keine Teilung statt (nur gelegentlich in einzelnen, seltenen Sporen ein 
Richtungskörper). Dafür eine anscheinend nicht sehr starke Amitose, 
etwa zur selben Zeit wie bei Didymium zanthopus. (Die Fixierung war 
nicht sehr gut gelungen, daher sind die Angaben etwas ungenau.) 

Didymium squamulosum ist in 3stündigen Abständen von 31/, bis 
62 Stunden nach der Teilung vor der Sporenbildung fixiert worden. In 
der 24. Stunde beginnt eine Teilung, die stark asynchron erfolgt: Es 
finden sich gleichzeitig nur wenige Metaphasen im Fruchtkörper; sie 
dauert daher etwa 6 Stunden pro Sporangium. Die für die Reduktions- 
teilung bei Didymium eunigripes charakteristischen fixierungsstabilen 
Diakinesestadien, sowie die gesetzmäßige Änderung der Kerngröße fehlen. 
6 Stunden nach Beendigung der Teilung sind ausgesprochene Amitosen - 
stadien zu finden, der Vorgang dauert bis etwa zur 60. Stunde an. 


e) Apogamie bei Didymium zanthopus und anderen Formen. 

Auf 8. 631 wurde darauf hingewiesen, daß für Didymium xanthopus 
und einige andere Formen apogame Entwicklung anzunehmen sei. Diese 
Behauptung soll jetzt eine nähere Begründung finden. Kernteilungs- 
vorgänge fehlen wie eben gezeigt meist in der Sporenreifung von Didy- 
mium xanthopus. Doch wäre es denkbar, daß die sehr ausgeprägten 
Amitosen hier einen Regulationsvorgang für die Chromosomenzahl dar- 
stellten. Deshalb ist eine Kontrolle durch Chromosomenzählungen 
wünschenswert. Der cytologische Nachweis der Apogamie hatte 
Schwächen dadurch, daß Amöben und Plasmodienteilung unter ver- 
schiedenen Bedingungen, ja sogar nach verschiedenen Teilungstypen 
abliefen. Bei der unbekannten Chromosomengestalt, sowie ihrer Klein- 
heit, waren Vergleiche zwischen der Chromosomenzahl der Flagellaten 
und der des Plasmodiums daher sehr unsicher. Die zufällige Auffindung 
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des heterothallischen Didymium eunigripes war deshalb von großem 
Wert. Diese nahe verwandte Form bot ein gutes Vergleichsobjekt. 

Die Zählungen wurden so ausgeführt, daß die Platten soweit wie 
möglich in Einzelkörnchen aufgelöst wurden. Die so erhaltenen Chromo- 
somenzahlen erheben keinen Anspruch darauf, absolute Größen zu sein, 
sie sollen nur Vergleichswerte liefern. Für die Zählung der Plasmodien- 
teilung wurden die Metaphasen der Teilung vor der Sporenbildung in 
etwa gleichen Stadien gewählt. 

Abb. 18, 19, 20: Flagellatenplatten von Didymium eunigripes. Chromosomen- 
zahl etwa 27. Abb.8, 16, 17: Flagellatenplatten von Didymium zanthopus. 


Zahlen etwa 83, etwa 75, etwa 85. Mittel bei 81. 
Abb. 44, 45, 46: Pl latten von Didymium eunigripes. Zahlen etwa 45, 


La 


etwa 44 und etwa 40, sowie eine nichtreproduzierte Platte zu 38. Mittel 43. 
Abb. 41, 42, 43: Plasmodienplatten von Didymium xanthopus. Zahlen etwa 58, 
etwa 65 und etwa 63, eine Platte zu 51 (hier nicht wiedergegeben). Mittel 59. 
Abb. 59—61: Metaphasen der Reduktionsteilung von Didymium eunigripes 
zeigen rund 24 Chromosomen, diese Zahl kommt wohl der absoluten haploiden 
Zahl nahe (Abb. 54 zeigt etwas größere Zahlen, was wohl auf teilweises Sichtbar- 
werden beider Gemini zurückzuführen ist). 
- Abb. 57: Metaphase der zweiten Teilung von Didymium eunigripes zeigt 
25 Chromosomen. 

Vergleicht man die Zahl in der Flagellatenmitose von Didymium 
eunigripes mit der von Didymium xanthopus, so ergibt sich ungefähr das 
Verhältnis 1:3. Didymium zanthopus ist etwa triploid. 

Die verdoppelte Chromosomenzahl von Didymium eunigripes-Flagel- 
laten verhält sich zur Chromosomenzahl im Plasmodium wie 1 :0,80. 
Die Chromosomenzahl von Didymium zanthopus-Flagellaten verhält 
sich zur Chromosomenzahl im Plasmodium wie 1 : 0,73. Die Quotienten 
sind einander sehr ähnlich. Damit wird es wahrscheinlich, daß Didymium 
xanthopus apogam ist. 

Zu bemerken ist noch, daß, als Teilungen bei der Sporenreifung von 
Didymium zanthopus gefunden waren, noch einmal von einer Einspor- 
kultur Plasmodienteilung, Amitose und Teilung bei der Keimung fixiert 
wurden, um ganz sicher zu sein, daß die früher an von verschiedenen 
Kulturen stammenden Präparaten beobachteten Chromosomenzahlen 
wirklich in denselben Entwicklungskreis gehörten. Die Sporangien 
hatten Amitose und keine Richtungskörper, die Chromosomenzahlen 
waren mit den früheren identisch. 

Die Feststellung der Apogamie kann wohl auf Physarum cinereum 
und Didymium squamulosum erweitert werden. Natürlich nur für die 
untersuchten Formen und streng genommen auch nur für die beiden 
zufällig fixierten Abläufe. Auch für Didymium zanthopus läßt sich ja 
zunächst nur feststellen, daß Apogamie vorkommt, selbst wenn nach- 
gewiesen wäre, daß die gelegentlich beobachteten zwei Richtungskörper 
nur von vegetativen Ersatzteilungen für die Meiosis stammten. Das 
völlige Fehlen von Sexualität ist auch mit größeren Versuchsreihen unter 
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verschiedenen Außenbedingungen nur wahrscheinlich zu machen, nicht 
zu beweisen. Es wäre möglich, daß auch bei Didymium eunigripes 
gelegentlich apogame Cyclen vorkämen, doch ist nichts beobachtet 
worden, was dafür spräche. 

Es ist auch für die Fälle, in denen Teilungen in der Spore beobachtet 
werden, wünschenswert zu beweisen, daß Sexualität vorliegt. Nach dem 
Vorhergehenden ist es durchaus möglich, daß selbst bei Vorhandensein 
von zwei Teilungen nur Apogamie vorliegt. Daß diese in den betrachteten 
Verwandtschaftskreisen nicht selten ist, hat sich gezeigt. Ein derartiger 
Beweis wäre entweder durch die Lebendbeobachtung der Kernver- 
schmelzung — der Befund an fixiertem Material ist im allgemeinen zu 
unsicher —, durch die Feststellung von Heterothallie, oder endlich durch 
den cytologischen Nachweis des Kernphasenwechsels zu erbringen. 

Obgleich bei den übrigen Myxomyceten Sexualität nicht mit Sicherheit 
beobachtet ist, sprechen doch die Untersuchungen DROEGEs sehr dafür. 
Bewiesen ist aber ein Kernphasenwechsel für andere Formen nicht. Daß 
auch in anderen systematischen Gruppen der Endosporen Apogamie vor- 
kommt, dafür könnte man folgende Sätze JAHN» anführen: „Während 
ich bei der Untersuchung der Plasmodienteilung Glück hatte und bald 
normale Formen in die Hand bekam, hatte ich hier fortgesetzt Unglück. 
Schon 1902 hatte ich ein Präparat von Acyria mit jungen vierkernigen 
Sporen. Als ich aber eine Serie fixierte, war nichts davon zu sehen, die 
Sporen hatten nur einen Kern (aus einem Brief an Prof. Dr. v. WETT- 
STEIN). 

Ceratiomyza hat nach JAHN (1908) eine Teilung vor der Sporenbildung 
und zwei Teilungen in der Spore, sowie eine weitere bei der Keimung. 
Ob die Teilung bei der Sporenbildung hier wirklich Reduktionsteilung 
ist, das erscheint mir nach den Bildern JAHNSs als nicht unbedingt sicher- 
gestellt. Jedenfalls ist die Prophase der I-Teilung in der Spore nicht 
genau untersucht. Die zeitlichen Verhältnisse zwischen den Teilungen 
sprechen auch hier für eine Reduktionsteilung in der Spore !. 

Zum Schluß sei noch einmal festgestellt: Von vier untersuchten 
Myxomyceten aus den Formenkreisen der Didymiaceen und Physaraceen 
ließ sich bei den angewandten Kulturbedingungen nur für eine Form 
Sexualität nachweisen, die anderen drei sind apogam. 


1 Anmerkung bei der Korrektur: GILBERT untersucht in: Critical moments in the 
life cycle of Ceratiomyxa, Amer. J. Bot. 22 (1935), diese Verhältnisse und kommt zu 
den hier vermuteten Ergebnissen. Die R. T. findet also in der Spore statt. Bei 
diesem Objekt läßt es sich allerdings schwer übersehen, wieweit die verwendete 
Fixierung (mod. Bum-Dusoscg) den Schwierigkeiten des Materials gerecht 
wird. Auch Ceratiomyxa hat die von ABE für Endosporeen beschriebene Form 
der Anisogamie. Doch verschmelzen häufig mehrere Flagellaten. In der Zygote 
finden sich dann 2 oder 3 diploide Kerne. 
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1) Die Plasmodienbildung. 

Die Plasmodienbildung ist gerade bei den eben erwähnten beiden 
Familien am häufigsten untersucht worden; und es ist sicher, daß einem 
Teil der Beobachtungen von Verschmelzungsstadien apogame Arten 
zugrunde gelegen haben. Es lassen sich aus der Literatur mit einiger 
Sicherheit nur die cytologischen Verschmelzungsbilder Wırsons und 
Capmans an Reticularia und vielleicht die Beobachtungen JaHNs an 
Physarum didermoides sexuellen Entwicklungskreisen zuordnen. Weiter 
sind Beobachtungen F. v. WETTSTEINs an einer in den Stubaier Bergen 
vom Gletscherrande isolierten, dem Fruchtkörperbau nach sehr primi- 
tiven Art anzuführen. (Die Beobachtung wurde noch nicht veröffentlicht, 
und ich danke Herrn Prof. v. WETTSTEIN vielmals für die Erlaubnis, sie 





hier wiedergeben zu dürfen.) Textabb. 1: Es stellt dies den einzigen be- 
kannten Fall von wirklich im Leben beobachteter Kernverschmelzung 
bei Myxomyceten dar !. 

Die Verschmelzung bei Didymium eunigripes zu sehen, war leider 
nicht möglich, da die Form nicht ganz leicht Plasmodien bildet. 

Über die Plasmodienbildung von sicher asexuellen Arten liegt nur die 
Beobachtung SCHÜNEMANNS an Didymium zanthopus vor: Amöben- 
verschmelzung zu mehreren. Diese Beobachtungen wurden von JAHN 
angezweifelt. Hier darf noch betont werden: Es handelt sich tatsächlich 
um mehrtägige Dauerbeobachtungen; die Beobachter lösten sich zwei- 
stündlich ab. Zu Anfang wurden mehrere Präparate alle 30 Min. kon- 


1 In einer inzwischen erschienenen Arbeit von 8. Age [Sci. Rep. Tokyo Bunrica 
Daigaku B. 1 (1934)] wird bei je einer Art von Fuligo, Erionema, Physarum, Stemonitis 
und Didymium (bei letzterem nur im Dauerpräparat) die Kopulation im Leben ver- 
folgt: Die Flagellaten verschmelzen mit den Hinterenden; der Kern des ,,mann- 
lichen‘‘ Gameten löst sich von Blepharoblasten und wandert zum „weiblichen“ 
Kern. Die Geißel des männlichen Gameten wird nach der Kernverschmelzung ab- 
geworfen, die des weiblichen bleibt lange an der Zygote erhalten. Nach ihrem Ver- 
lust fusionieren die Amöbosygoten. hin. mw cateriforme weicht insofern ab, 
als beide Geißeln sofort nach der G verschmelzung abgeworfen werden. Hier 
findet sich also wie in unserer Textabb. 1 scheinbare Isogamie. Für Cribraria vul- 
garis kann ich die oben geschilderten anisogamen Kopulationsprozesse bis zum Ab- 











schluß der Kernverschmel aus eigenen Lebendbeobachtungen bestätigen. 
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trolliert, dann allmählich die Zahl der beobachteten Kulturen verringert 
und schließlich nur noch ein Hängetropfen dauernd angesehen. 

Auf dieses geringe Material muß man sich für die Erörterung der 
Plasmodienbildung beschränken, da sonst die Unsicherheit sehr groß 
würde. 

Der Unterschied zwischen Amöben und Flagellaten sei so definiert: 
Die Amöbe ist im Gegensatz zum Flagellaten geißellos; beide sind haploid. 

Die einfachste und übersichtlichste Vorstellung für die Plasmodien- 
bildung sexueller Arten wäre die: In der Haplophase gibt es nur Flagel- 
laten, die zu amöboiden, geißellosen Zygoten kopulieren. Die Zygoten 
fusionieren zu Plasmodien. Das scheint auch JaHns Auffassung (1928) 
zu sein. Verwirklicht ist dieses Verhalten bei Reticularia (WıLson- 
CADMAN 1928); vielleicht auch bei Stemonitaceen. Bei der ersten Form 
findet häufig Mehrfachverschmelzung von Flagellaten statt. Es scheint 
sich aber meist nur ein diploider Kern zu bilden, die anderen degenerieren. 
Bei Didymiaceen kommt neben dem Flagellaten noch die Amöbe vor. 
Legt man z.B. Cystenmassen eines Einsporstammes von Didymium 
nigripes auf Agar, so finden sich auf Klatschpräparaten derartiger Kul- 
turen außen auf der verhältnismäßig trockenen Substratoberfläche 
Amöben, an den Impfstellen (Quetschwasser) Flagellaten, die allerdings 
meist stark amöboid sind. Bei den Amöben liegt der Blepharoblast nahe 
am Kern, der völlig rund ist. Die Geißelglocke, die direkt schwer nach- 
zuweisen ist, fehlt also. Der Übergang von Flagellaten in Amöben 
‘scheint reversibel zu sein: Aus alten Cysten schlüpfen in flüssigen Medien 
Flagellaten, auf trockenen Agaroberflächen zur Hauptsache Amöben. 
Doch fehlen streng beweisende Versuche. Auch bei derartigen Formen 
wurde bisher nur Flagellatenkopulation beobachtet (v. WETTSTEIN, s. 
oben; vielleicht auch Jaun, 1907). Bei der geringen Zahl der Beobach- 
tungen läßt sich die Möglichkeit von Amöbenkopulation in diesen Fällen 
nicht ohne weiteres leugnen. Auch hier kann aber das oben gegebene 
Schema — soweit es sich auf die Verschmelzungsvorgänge bezieht — 
nämlich: Flagellatenkopulation und darauffolgende Zygotenfusion vor- 
läufig beibehalten werden. Versucht man hiervon ausgehend die Vor- 
gänge bei der Plasmodienbildung von apogamen Arten voraus- 
zubestimmen, so würde man für ein und dieselbe Form zu folgenden 
Möglichkeiten kommen : Erstens Zweier- oder wie bei Reticularia Mehrfach- 
verschmelzung von Flagellaten, zweitens Mehrfachverschmelzung von 
Amöben. (1 entsprechend der Kopulation, 2 der Fusion von sexuellen 
Formen.) Nur die zweite Möglichkeit wurde bisher mit Sicherheit beob- 
achtet (SCHÜNEMANN). Auch die Beobachtungen der älteren Autoren, 
die Zusammenfließen von Amöben in Massen angeben, sind wohl asexuellen 
Zyklen zuzuordnen. Weiter läßt sich voraussagen, daß die asexuellen 
Formen in einem größeren Bedingungsspielraum — im Versuch also 
leichter — Plasmodien bilden können als die sexuellen, wenn man 
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annimmt, daß unter verschiedenen Bedingungen die eine oder die andere 
Verschmelzungsart auftreten und zur Plasmodienbildung fiihren kann. 
Das ist bei den hier untersuchten Formen der Fall. Deshalb besteht die 
Wahrscheinlichkeit, daß die meisten älteren Beobachtungen über Plas- 
modienbildung an apogamen Arten ausgeführt wurden. 


VI. Eine Beobachtung an Didymium difforme. 

Lister (1890) hat an aus einem Sporangium hervorgegangenen 
Kulturen dieser Art mehrfach Fruchtkörper mit dickem Kapillitium, das 
spärlich ausgebildet war und großen dunklen Sporen, sowie Fruchtkörper 
mit zahlreichen feinen Kapillitiumfäden und kleinen hellen Sporen in 
einer Kultur gefunden; zwischen diesen Extremformen beobachtete er 
Übergänge. Allerdings hatten einige seiner Sporangien stark anormale 
Sporen. 

Ähnliche Beobachtungen sind für ein von Vicia faba-Stengeln iso- 
liertes, auf Heuagar mit Bakterium V zusammenkultiviertes Didymium 
difforme zu berichten: Von der Wildkultur (ewdiffo#me) wurden Ein- 
sporaussaaten gemacht, die Kultur fruchtete gut und gab eudifforme- 
Sporangien. Einige dieser Sporangien lieferten bei der Aussaat aus- 
gezeichnet wachsende Plasmodien, die in allen drei Kulturen Frucht- 
körper vom typischen Bau der var. comatum hervorbrachten. Die 
Comatumsporen keimten besser und leichter als die der Stammform. 
Von einem dieser Sporangien gezogene Einsporkulturen zeigten, soweit 
normal ausgebildet (das heiße Wetter ließ auf einem Teil der Kul- 
turen abnorme Sporangien mit nichtkeimenden Riesensporen entstehen) 
eudifforme Fruchtkôrper. Die Unterschiede: dickes, spärliches Kapil- 
litium und die charakteristischen großen, dunklen Sporen bei eudifforme, 
sowie das sehr zarte, vielfaserige Kapilitium und die kleinen, hellen 
Sporen von Comatum sind sehr viel stärker als etwa die zwischen Didy- 
mium nigripes und Didymium zanthopus. Übergangsformen wurden in 
keinem Fall beobachtet. Die Reifungszeiten waren gleich; beide Formen 
homothallisch. Die Vorgänge in den Sporen konnten nicht untersucht 
werden, da diese bei der Fixierung zusammenfielen. Die var. comatum 
wurde in der Natur nur von wenigen Aufsammlungen bekannt. LISTER 
(1911) beschreibt keine Übergangsformen. 

Deuten kann man diese Beobachtungen, da es sich hier um genetisch 
einheitliches Material handelt, folgendermaßen: Es gibt in der normalen 
Entwicklung zwei mögliche Richtungen. Durch die Außenbedingungen 
wird entweder die eine oder die andere realisiert. Also ähnliche Ver- 
hältnisse, wie sie sich bei zwangsgedrehtem Dipsacus silvestris finden. 
Die Außenbedingungskonstellationen, in deren Bereich die var. comatum 
auftritt, scheinen selten zu sein. Jedenfalls ist die ,,var.‘‘ comatum nur 
als Form zu werten. Ob außerdem Zusammenhänge zwischen Gene- 
rationswechsel und Außenbedingungen bestehen, ist unbekannt. 
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Zusammenfassung. 

Nach Beschreibung von Technik und Kulturmethode werden einige 
Beobachtungen über die Ernährung der Myxomyceten, sowie gewisse 
mechanische Einwirkungen des Plasmodiums auf das Substrat mitgeteilt. 

Durch Vergleich zweier Formen von Didymium nigripes, von denen 
die eine heterothallisch, die andere homothallisch ist, wird für die erste 
Sexualität, die zweite Apogamie nachgewiesen. Apogam sind außerdem 
Didymium squamulosum und Physarum cinereum. Als typischer Ent- 
wicklungszyklus einer sexuellen Didymiacee muß folgender angenommen 
werden: Kopulation haploider Flagellaten und Fusion der Zygoten zum 
Plasmodium. Vor der Sporenbildung findet eine vegetative Kernteilung 
statt. Die Reduktionsteilung erfolgt in der reifenden Spore. Zwei 
Richtungskörper werden gebildet. Später folgen amitotische Vorgänge. 
Die reife Spore enthält einen Kern. Beim apogamen Entwicklungskreis 
erfolgt Plasmaverschmelzung von Amöben und möglicherweise auch 
Flagellaten. In der Spore an Stelle der Meiosis manchmal eine — viel- 
leicht gelegentlich auch zwei — Mitosen, diese fallen aber meist ganz aus. 
In den späteren Stadien der Reifung erfolgen starke amitotische Ver- 
änderungen am Kern. Die cytologische Untersuchung ergibt das Vor- 
handensein eines Flagellatentypus der Kernteilüng mit extranucleärer 
Spindel und eines Plasmodientypus mit intranucleärer Spindel. Die 
Meiosis verläuft nach dem letzteren Typ. Von den darauf untersuchten 
Myxomyceten besitzen zweigeißliche Schwärmer alle außer Stomonitis 
sp. und Cribraria vulgaris. 

Es wird über einen Fall von alternativer Variabilität am Fruchtkörper 
von Didymium difforme berichtet. 


Die Arbeit wurde im Pflanzenphysiologischen Institut Nymphenburg in der 
Zeit vom Oktober 1931 bis Oktober 1933 ausgeführt. 

Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. F. v. WETTSTEIN, verdanke 
ich die Anregung zu den vorliegenden Untersuchungen. Für die Unterstützung, 
die er ihnen in jeder Form zuteil werden ließ, möchte ich ihm hier meinen herz- 


lichsten Dank sagen. 
Herrn Privatdozenten Dr. PırschLe und Herrn Dr. SchLösser danke ich 


vielmals für manchen Rat. 


Nach Abschluß der Arbeit erschien in den Berichten der Botanischen 
Gesellschaft, Bd.51, H.9, eine Arbeit von JAHN : Myxomycetenstudien 15. 
Somatische und generative Kernteilungen, die noch einige Bemerkungen 
erfordert, soweit die Dinge nicht im vorhergehenden erörtert sind. 

Zu JAHNs Abb. 6—16: Man wird, glaube ich, darin mit mir überein- 
stimmen, daß die späteren Prophasestadien recht schlecht erhalten sind 
und Schlüsse auf die Natur der Teilung nicht erlauben. Die späten 
Prophasen und frühen Metaphasen der Teilung vor der Sporenbildung 
sind sehr fixierungslabil. Doch bestehen, von der Kern- und Nucleolen- 
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größe abgesehen, wesentliche Unterschiede zwischen der Mitose im 
Plasmodium und dieser Teilung nicht. Der genaue Vergleich der Pro- 
phasen fehlt bei Jann. Die Platten in Abb. 2 und 14 sind, wenn man 
von der Fixierung absieht, wahrscheinlich überdifferenziert. Die Seiten- 
ansichten in Abb. 3 und 16 scheinen mir anzuzeigen, daß die Chromo- 
somenzahlen größenordnungsmäßig nicht von denen der hier behandelten 
Objekte unterschieden sind. Es ist auch auf den Irrtum ScHünemanns 
zu verweisen, der an unzureichend fixiertem Material in der Teilung vor 
der Sporenbildung 16 und 32 Chromosomen zählte, Zahlen, die sich bei 
guter Fixierung verdoppeln. 

Zu Abschnitt 4: Ich glaube mit den meisten Autoren in Überein- 
stimmung zu sein, wenn ich den Terminus Reduktionsteilung mit Reife- 
teilung synonym gebrauche. (Von Fällen von Amixis abgesehen, wo 
auch der Reduktionsteilung homologe Teilungen als Reifeteilung be- 
zeichnet werden.) Ferner ist wohl in allen genau untersuchten Fällen 
nachgewiesen, daß die Reduktionsteilungen in zwei Schritten ablaufen. 
Die Trennung der Homologen kann entweder im ersten oder im zweiten 
erfolgen. Es geht also nicht an, bei Myxomyceten eine Reduktions- 
teilung und darauf nach längerer Ruhezeit zwei Reifeteilungen anzugeben, 
sondern entweder findet erst die Meiosis mit einer langen Interkinese und 
kurz darauf folgender Mitose statt, oder erst eine Mitose und dann nach 
12 Stunden in zwei kurz nacheinander ablaufenden Schritten die Meiosis. 
Aus dem Obigen geht wohl hervor, daß die letztere Deutung wahrscheinlich 
ist. Die Angabe, daß BELAR bei Actinophrys erst eine Reduktionsteilung, 
darauf folgend zwei Reifeteilungen gefunden habe, ist wohl auf einen 
Irrtum zurückzuführen. Es finden erst eine progame Mitose, dann in 
den Gameten die Reduktionsteilungen statt (BÉLAR 1928). 
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Erklärung der Tafeln I—III. 


Vergrößerung 2480mal, für Abb. 1—70. Für Abb. 71 etwa 4mal, für Abb. 72 
bis 78 etwa 1300mal. D.x. Didymium zanthopus, D.n. Didymium eunigripes. 
Färbung in allen Fallen Eisenhämatoxylin. OR Osmiumraucherung. F Flemming, 
FMA 1 Flemming Meves + 1 Alkohol. BD Buin-Duboscq, SE Sublimateisessig. 
BA Buin-Allen. It Iterativ gefarbt. 


Abb. 1. D. x. reife Spore OR 10 Min. BD 3. 
» 2. D. x. Flagellatenteilung, frühe Prophase, F 2 u. 
ihn u mittlere Prophase, F 2 u. 
on, Mr Dar “a späte Prophase, F 2 u. 
oo the Due. rr späte Prophase, F 2 u. 
io DE me Einrücken in die Metaphase, F 2 u. 
py PH me a Metaphase Seite, F 2 u. 
op OGD. ee. 3 Metaphase Platte, BD 3. 
os Sri wm Pr Anaphase früh, F 2 u. 
“ui, D «. on) Anaphase spät, F 2 u. 
ea HR 3 BR Telophase früh, F 2 u. 
- IDE rn Telophase mittel, F 2 u. 
PL LL: a Telophase spät, F 2u. 
so ie: FA fast rekonstruierter Kern, F 2. 
+ | Dem ‘ OR 10 Min., SE 3 u. 


„ 16und 17. Wie 8. 
» 18—20. D. n. Flagellatmetaphase Platte, BD 2 y. 


» 21. D. x. Plasmodium, Ruhekern, OR 10 Min., SE 3 u. 

» a dD. «2. 6: frühe Prophase, OR 10 Min., SE 3 u. 

„ (28, Dew. Fr mittlere und späte Prophase, OR 1 Min., SE 1,5 u. 
».2uD.= à späte Prophase, OR 10 Min., SE 3 u. 

——— ee Re frühe Metaphase, OR 1 Min., SE 1,5 u. 

we es i mittlere Metaphase, OR 1 Min., SE 1,5 u. 

» 2% Ds a. Metaphaseplatte, OR 10 Min., SE 3 u. 

op SDD. 22. de Metaphase spät, OR 10 Min., SE3 u. 

+284 D. 2. u Anaphase Seite, links Platte, OR 10 Min., SE3 u. 
a ae ere de Anaphase spät, OR 10 Min., SE 3 u. 

so. ne Telophase früh, Plattenansicht, OR 10 Min., SE 3y. 


», 32. Seitenansicht zu 31. 
Planta Bd. 23. 42 
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Abb. 33. D. x. Plasmodium, Telophase mittel, Plattenansicht, OR 10 Min. 


” 
” 





SE 3 u. 
34. Seitenansicht zu Abb. 33. 
35. D. 2. Plasmodium, Telophase spät, Plattenansicht, OR 10 Min., SE 3. 


. D. x. Plasmodium, fast rekonstruierter Kem, OR 10 Min., SE 3. 

. D. x. Kern aus dem jungen Fruchtkörper, BA 3 u. 

. D. n. Prophase der Teilung vor der Sporenbildung, FMA 2 u. 

D. x. Metaphase der Teilung vor der Sporenbildung, FMA 2. It. 
. z. Metaphase der Teilung vor der Sporenbildung, Platte, 

FMA 2u. It. 

44—46. D. n. Metaphase der Teilung vor der Sporenbildung, Platte, FMA 

I 


bo 
F 


47. D. : x. Junge Spore mit Kern in Telophase, oben degenerierender Kern, 
FMA 24. It. 
48. D. n. Spore etwa 10 Stunden nach der Bildung, F 2. 





49. D. n. duktionsteilung, frühe Prophase, F 2. It. 

50. D.n. od Diakinese, F 2u. It. 

51. D.n. PR Stadium zwischen Diakinese und Metaphase, 
F2u. It. 

52. D.n. Pr Metaphase I, F2. It. 

53. D.n. id frühe Metaphase, Platte I, F2y. It. 

54. D.n. 5 Interkinese mit degenerierendem Kern, 
F2u. It. 

55. D.n. ” Metaphase II, F 2 u. 

56. D. n. . Metaphase II, Platte, F 2 u. 

57. D.n. ds Telophase II, spät, F 2 u. 


58—60. D.n. Reduktionsteilung, Metaphase I, Platte, F 2 u. 

61—69. D. x. Amitosestadien aus der reifenden Spore, Erklärung im 
Text, BD 3 u. 

70. Plasmodium von Diderma sp. auf Agar. Vor der Kriechfront eine 
breite Kluft aufgerissen, daneben Kriechspur. 

71—77. Lichtbilder amitotischer Kerne bei D.x. Erklärung im Text. 

Fixierung OR 15 Min. BD. 
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EINE EINFACHE METHODE ZUR TRENNUNG DER BLATT- 
FARBSTOFFE. 


Von 
Hanns SPOHN. 


Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 6. April 1935.) 


Im Rahmen einer größeren Untersuchung der Blattfarbstoffe im 
Zusammenhang ihrer photosynthetischen Bedeutung wurde eine ein- 
fache Methode zur Trennung der Blattfarbstoffe ausgearbeitet, über 
die hier kurz berichtet sei, da sie bei qualitativen Demonstrationen 
und bei quantitativen Analysen gute Dienste leistet. Das Prinzip dieser 
Methode stellt eine gewisse Kombination einer bereits von Kraus (1872) 
in ähnlicher Weise angewandten Entmischungsmethode und der chromato- 
graphischen Adsorptionsanalyse von TswETT (1906) dar und besteht 
darin, daß gleichzeitig mit zwei nicht mischbaren Lösungsmitteln extrahiert 
wird, wodurch man gleich zu Beginn der Farbstoffextraktion eine teil- 
weise Trennung der Farbstoffe erreicht. Was sich durch verschiedene 
Löslichkeit nicht trennen läßt, wird durch Anwendung der Adsorptions- 
analyse zu Ende geführt (s. auch Kuxx und Mitarbeiter 1931 und 1932; 
WINTERSTEIN 1932). 

Die frischen Blätter werden in siedendem Wasser etwa eine Minute 
gebrüht, wodurch die Chlorophyllase zerstört (WILLSTÄTTER und STOLL, 
1913) und das nachfolgende Zerkleinern erleichtert wird. Das anhaftende 
Wasser preßt man ab und zerreibt die Blätter mit Quarzsand, bis 
keine Blattstruktur mehr erkennbar ist und man einen dicken 
Brei erhält. Das darin noch enthaltene Wasser erleichtert gleichzeitig 
die Extraktion und vermeidet die Allomerisation des Chlorophylis 
(WILLSTÄTTER und StoLL, 1911). Man extrahiert hierauf den Blatt- 
brei mit einem Benzin-Methanolgemisch vom Verhältnis 1,5 : 1 bis 
2:1, wobei man auf 10g Blattfrischgewicht etwa 75—80 ccm reines 
Methanol und 130—160 cem reines Benzin, Siedepunkt etwa 70°, nimmt. 
Durch den natürlichen Wassergehalt der Blätter wird der Methylalkohol 
etwa 85—90%ig. Man läßt dann unter häufigem Umschütteln einige Zeit 
stehen oder schüttelt 1—2 Stunden, je nach Blattmenge, mit der 
Maschine. Bei geringen Blattmengen ist die Extraktion bereits nach 
kürzester Zeit vollständig. Dann saugt man vom Blattrückstand ab, 
wäscht mit wenig reinem Benzin nach. Der Blattrückstand darf dann 
nicht mehr gefärbt sein, sondern soll farblos erscheinen. Die beiden 
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Schichten (Methanolschicht unten!) werden im Scheidetrichter getrennt. 
Die Methanolschicht ist fast rein gelb und enthält nahezu das gesamte 
Xanthophyll und kaum nennenswerte Mengen Chlorophyll, das man 
spektroskopisch gerade noch erkennen kann, während die Benzinlösung 
neben dem Chlorophyll das gesamte Carotin enthält. Die Benzinschicht 
wird dann wiederholt mit Methanol mit etwa 12% Wasser (Metha- 
nol : Wasser = 9 : 1) ausgeschüttelt, bis dieser nicht oder kaum mehr 
gelb gefärbt ist und damit der Benzinschicht das darin noch enthaltene 
wenige Xanthophyll entzogen wird. Die einzelnen Methanolschichten 
werden mit der abgetrennten Hauptschicht vereint und die gesamte 
Menge 2—3mal mit Benzin durchgeschüttelt, bis in der Methanolschicht 
spektroskopisch kein Chlorophyll mehr nachweisbar ist. (Weitere Prüfung 
s. unten.) Das ausgeschüttelte Benzin wird noch kurz mit 85%igem 
Methanol durchgeschüttelt, bis dieses farblos bleibt. Das Benzin enthält 
nur noch Spuren von Xanthophyll. Denn bei der Verteilung des Xantho- 
phylls zwischen Benzin und 85—88%igem wäßrigem Methanol geht stets, 
wie ausgeführte Versuche beweisen, das Xanthophyll quantitativ in die 
wäßrige Methanolschicht und das Benzin wird farblos, während sich 
Chlorophyll gerade umgekehrt verhält (88%iges Methanol nimmt Spuren 
von Chlorophyll auf, aber nicht 85%iges Methanol!). Die getrennten 
Schichten werden durch trockene Faltenfilter filtriert. Die Benzin- 
lösung dampft man zur Weiterverarbeitung im Vakuum auf dem Wasser- 
bade weitgehend ein, so daß man aus 10 g frischen Blättern etwa 30 bis 
40 ccm erhält. 

Zur Abtrennung des Carotins vom Chlorophyll wird die chromato- 
graphische Adsorptionsanalyse unter Verwendung von Puderzucker als 
Adsorptionsmittel angewendet. Man verwendet je nach Menge der 
Lösungen größere oder kleinere Röhren, die, an einem Ende leicht an- 
geschliffen, mit Gummistopfen auf entsprechende Glasfiltertiegel oder 
-nutschen so aufgesetzt werden, daß das angeschliffene Ende der Röhre auf 
der Filterplatte dicht aufsitzt (s. Abb. 1). Das Adsorptionsmittel füllt man 
unter ständigem Saugen an der Wasserstrahlpumpe als mit Benzin an- 
gerührten, dünnflüssigen Brei portionsweise unter jeweiligem Festsaugen 
ein, setzt einen Wattebausch auf und saugt trocken. Hierauf saugt man 
dann die Farbstofflösung durch die so erhaltene feste Säule durch. Das 
Chlorophyll wird im oberen Teil der Adsorptionssäule unter gleich- 
zeitiger Trennung in seine beiden Komponenten festgehalten. Die obere, 
gelbgrüne Zone wird von Chlorophyll b, die anschließende blaugrüne 
Schicht von Chlorophyll a gebildet. Das Carotin wird von Zucker kaum 
adsorbiert und läuft unten als gelbe oder gelbrote Lösung durch. Ist 
die ganze Lösung eingesaugt, so wäscht man mit reinem Benzin das 
Carotin vollends heraus. Nach dem Trockensaugen im Kohlensäure- 
oder besser Stickstoffstrom werden die beiden Zonen getrennt und 
in Methanol oder Äther eluiert. An Stelle von Puderzucker kann 
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man auch Aluminiumoxyd, Al. oxydat. anhydr. puriss. Merck oder 
standardisiert, nach BROCKMANN, verwenden. Bei der Verwendung 
dieser Adsorptionsmittel gestaltet sich der Adsorptionsverlauf etwas 
anders. Bei starker Farbstoffkonzentration wird das Chlorophyll, 
ohne sich hierbei in seine Komponenten zu zerlegen, sehr stark 
(weit besser als bei Puderzucker) festgehalten, während das Carotin 
als leuchtend gelbrote Schicht wenig unterhalb des Chlorophylis 
und vielfach sich teilweise mit ihm überdeckend, adsorbiert wird. 
Durch Benzol kann man in diesem Fall das Carotin bzw. die 
Carotine herauswaschen. Mit beiden Adsorptionsmitteln wurden zahl- 
reiche Versuche ausgeführt. Das nicht standardisierte Präparat ist in 
seiner Adsorptionsfähigkeit etwas veränderlich, 
das Carotin wurde teilweise von diesem sehr 

wenig adsorbiert und geht ohne Waschen in das ER = = =} Ysonofionsmittel 
Filtrat. Bei den meisten Versuchen verhielten [| — ——] 
sich beide Präparate jedoch völlig gleich. Chloro- Er 
phyll wurde von beiden stets in gleicher Weise 
adsorbiert. 

Zur Trennung des Chlorophylls in die Kom. 
ponenten eluiert man die adsorbierte Schicht mit 
Methanol, führt das Chlorophyll durch vorsichti- 
gen Zusatz von Wasser in Benzin über und ad- 
sorbiert erneut an Aluminiumoxyd unter Ver- 
wendung einer verdünnteren Lösung, etwa 200ccm 
Benzin für eine Ausgangsmenge von 10g frischen 
Blättern, und wäscht mit reinem Benzin, wobei 
die Schichten sich wenig verändern. Durch Benzol 
wird die Grenze zwischen den beiden Chlorophyllen 
wieder verwischt. Man kann also bei Verwendung } \ 
von Aluminiumoxyd die Zerlegung des griinen Pony Figen 2 u 
Farbstoffes und die Abtrennung des Carotins 
nicht glatt in einem Arbeitsgang durchführen. Außerdem wird bei nicht 
sehr raschem Arbeiten das Chlorophyll durch das Aluminiumoxyd sehr 
leicht verändert, so daß es die Phasenprobe nicht mehr gibt, was aber 
bei manchen speziellen Analysen und vornehmlich bei Demonstrations- 
versuchen keine Rolle spielt. 

Die wäßrige Methanollösung des Xanthophylis wird im Vakuum 
und Kohlensäurestrom auf etwa !/, eingeengt, das Xanthophyll durch 
viel Wasserzusatz in Benzin übergeführt und zur Reinigung und Ab- 
trennung etwa anfänglich nicht vollständig entferntes Chlorophyll an 
Aluminiumoxyd adsorbiert, wobei das Xanthophyll als grüngelbe Schicht 
sehr stark adsorbiert wird. Spuren von Chlorophyll zeigen sich durch 
die Anwesenheit einer schmalen grünen Zone unterhalb des Xanthophylls 
an, welche bei dieser Konzentration rasch weiter wandert und schließlich 

















(jozueg ut) urozus) :yeayıı q (urzueg ut) ULZOID : Je 


t 


(aayyy ut) 
q ı1dydosogyy u Äydoaogyy ® AqdosopyD q 114ydosopq) 


out UT Alone jozuog qu jousygom loue} 
epngssuot}diospy 19p0 1943y 19pO 1043 
® |jAqdouojyg :uequn q tlÄydorogyg : ueqo Jop uoyoseq yıu yaoınjo QUUX Yaoınja 


| | urzu | 
; zu9g 
‘0 ulgorey :usyun qu opngs 


t t ! 
doyyy ur Jaynzodisqn | | 





Uv 1014108 p% ‘UIZUOG [OLA UT JAyNFOBLOgN +- jouwyeP 41w 710 < [Äydororyg :ueqo TY 'U9UN guondiospy 4 THO :u9q0 


N 19p uoyose 4 
(joueqyeyy ur) [Aydoyquex dv | ait 


t 19po 19007 
UNI} [OUTYIOW Re Se 


| 
(ueindsyAydoyjuey 1081em30 uoutopqug) RER eet | 
UjHNYOSyoINp [OUI % JB run UTZUO MT rumen | 


(eBuewnpAydosoyyQ ueBunueS sep uowsyug) <—— | 
UpHnyosyomnp [ewg—z urzuog FIN (»3uswp4ydoyyuwx ueBure8 sop uouoyug) 


| LuvON, % 98-98 ur jose 
(oSuowsdnuqn{ydoquex) yyorqospoueyjo~ (euros) ‘aAydoionqo) Fyoryosurzuog 

usyun ueqo 

ie BY ose Est | 

SS See | 
usuual} uszgoryog ‘uxe3nuos 
1:88 1:91 LABEL Le Es JUL UOTFAUAIX A 
uoqleLlez puwszient) Yıuu mesh Se 
JOBBVA, WOPUSPSIS JIUI EIELISYEW Sep ue :ZungpusysqioA 


-soduwZloAsdunuusL], sop ES 


> UB USISIQIOSPE ‘UAIOLIIII} ‘USBUEUTS Fyoryosurzusg 
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mit Benzol herausgewaschen wird. Die Xanthophylischicht wird ab- 
gehoben und in reinem Methanol eluiert. 

Die beschriebene Trennungsmethode, die an sehr zahlreichen Ver- 
gleichsversuchen ausgearbeitet wurde, läßt sich rasch durchführen und 
eignet sich ganz besonders für Serienbestimmungen kleiner Blattmengen. 
Es wurden beispielsweise bei entsprechender Arbeitseinteilung 6 bis 
8 Trennungen von Blattmengen je 1/,—1 g Frischgewicht nebeneinander 
in 1—2 Stunden bis zu spektroskopischer Reinheit durchgeführt .und 
damit die Brauchbarkeit dieser Methode bewiesen. Das nachfolgende 
Schema veranschaulicht den Arbeitsgang. 

Der Wissenschaftlichen Akademikerhilfe, die mir die Untersuchungen 
ermöglichte, schulde ich Dank, ebenso dem Leiter des Botanischen 
Instituts, Herrn Prof. Dr. SEYBOLD. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Miinster i. W.) 


ZUR BIOLOGIE DER STRAND- UND DUNENFLORA 
AUF BORKUM, JUIST UND DEM MEMMERT. 


Von 


A. ARNOLD und W. BENECKE. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 10. April 1935). 


Nachdem in einer früheren Arbeit (BENECKE und ARNOLD) die Ver- 
teilung der Pflanzenwelt auf dem Nordstrand der Insel Norderney be- 
handelt worden ist, sollen in dem vorliegenden Aufsatz in ähnlicher 
Weise die Standortsverhältnisse der Strandpflanzen auf Borkum unter 
besonderer Berücksichtigung des Salzgehaltes dieser Standorte dargestellt 
werden. Anhangsweise werden die gleichen Fragen für die Insel Juist 
und für den Memmertsand in aller Kürze gestreift. 

Borkum wurde im ganzen 7 mal besucht (und zwar im Juni und August 
1930, im August 1931, im April, Juni und September 1932 und endlich 
im Juni 1933), teils von dem einen von uns allein (BENECKE), teils in 
Begleitung von ARNOLD. Juist und der Memmert wurden im September 
1933 aufgesucht. 


Borkum. 

Über Borkum vergleiche man REINKE (1909), BEHRMANN, KEILHACK. 

Wir behandeln zunächst den Nord-, dann den Südstrand von Borkum; 
den Wattstrand der nach SO offenen Seite der sichelförmigen Insel be- 
trachten wir nur ganz kurz. Die Kartenskizze 1 gewährt einen Überblick 
über die ganze Insel; sie ist unter Zugrundelegung der ,,topographischen 
Grundkarte des Deutschen Reichs“ (1 : 5000) von Herrn Dr. E. Scuratz 
gezeichnet worden, wofür wir ihm auch an dieser Stelle danken. 

Der Nordstrand, wie er sich vom nördlichen Ende der Strandmauer 
Borkums bis zum äußersten Ende des ,,Hogen Hérn“ hinzieht, ist ganz 
ähnlich wie der Norderneyer Nordstrand ein typischer Sandstrand; er 
bietet im wesentlichen nichts Neues im Vergleich zu dem, was früher 
von uns über Norderney ausgeführt worden ist. Der Südstrand dagegen, 
der in seinem westlichen Anteil auch ein Sandstrand ist, nimmt in 
seiner östlichen Hälfte mehr und mehr schlickigen Charakter an, wird 
also zu einer „Sandmarsch‘ (REINKE). Um hier gleich ein Hauptergebnis 
der vorliegenden Mitteilung vorwegzunehmen, sei gesagt, daß nach unseren 
Ermittlungen am Nordstrand der Salzgehalt des Grundwassers nirgends 
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Abb. 1. Übersichtskarte der Insel Borkum. Unter Zugrundelegung der topographischen Grundkarte des Deutschen Reichs gez. von E. SCHRATZ. 
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den der Nordsee übersteigt!, vielmehr in einiger Entfernung vom 
Strand meist ganz erheblich darunter bleibt, daß aber am Südstrand 
die Verhältnisse verwickelter liegen. Hier kann nämlich an bestimmten 
Stellen die Salzkonzentration des Grundwassers eine ganz erhebliche sein, 
z.B. bis zu 15% Seesalz erreichen, und dies nicht nur vorübergehend. 
An solchen Stellen ist natürlich jeglicher Wuchs von Blütenpflanzen 
ausgeschlossen, aber auch jene bemerkenswerte Vegetation von Boden- 
algen (s. WARMING, 1906, und Kiunuoirz-Lorpat) des schlickigen 
Strandes, auf die wir noch zurückkommen werden, meidet jeue Stellen 
sehr hoher Konzentration. Bakteriologische Untersuchungen solcher Orte 
stehen noch aus. 


Der Nordstrand. 


Der besseren Übersicht halber wollen wir den Nordstrand in vier 
Abschnitte teilen, die begreiflicherweise nicht scharf voneinander ab- 
getrennt werden können. 

1. Das „Muschelfeld‘‘ (M.F.) und der davor liegende Strand nördlich 
vom Flugplatz und vom „Hinteren Wall“. 

2. Das schmale Strandgebiet nördlich von den Olde-Diinen (Olde Dii.). 

3. Die mächtige Sandplatte nördlich von den Kobbe-Dünen (Kobbe- 
Dü.) und von den Oldmanns-Olde-Dünen (0.0.Dü.), die den nördlichsten 
Teil von Borkum bildet. 

4. Das Gebiet östlich von den Steernklippdünen (Stkl.Dü.), zu welchem 
auch der „Hoge Hörn“ gehört ?. 


Strandabschnitt 1. 


Vom Nordhang der mit schönen, kräftigen Ammophilen bestandenen, 
sekundären Dünen, die nördlich vom Jägerheim (J.H.) liegen, bietet 
sich ein guter Überblick nach Norden über das ,,Muschelfeld“ (M.F.). 
Vor uns liegt ein weites, schier pflanzenleeres Inundationsgebiet. Hinter 


1 Messungen des Salzgehaltes von Oberflächenproben des Seewassers, die wir 
in der Nähe des Strandes von Borkum zu verschiedenen Zeiten entnommen haben, 
ergaben für den Nordstrand an mehreren Stellen zwischen dem Ende der Strand- 
mauer und dem nördlichsten Punkte der Insel durchschnittlich 3,41% (Maximum 
3,49%, Minimum 3,37%) und für den Südstrand an verschiedenen Stellen südöstlich 
von den Südbuhnen durchschnittlich 3,25% (Maximum 3,39%, Minimum 3,00%). 
Wegen der Methodik, die bei den Konzentrationsbestimmur ıgen zur Verwendung 
kam, vgl. W. BENEOKE und A. ARNOLD, 8. 369. 

2 Nachdem wir unsere Untersuchungen durchgeführt und zu einem vorläufigen 
Abschluß gebracht hatten, sind mancherlei Änderungen auf der Insel eingetreten, 
die nicht ohne Einfluß auf die Gestaltung des Strandes und seiner Vegetation bleiben 
werden: Der auf dem Muschelfeld des Nordstrandes künstlich, mit Hilfe von Busch- 
werk errichtete Damm (sog. „künstliche Düne‘‘) ist erst später erbaut worden 
(1933) und deshalb nicht auf der Karte verzeichnet. Auch der neue Deich, der an 
den Ausläufern der Woldedünen beginnt, einen nach Westen offenen Bogen beschreibt 
und in der Nähe des Schießstandes endigt, war damals noch nicht vorhanden. 
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diesem Gebiet steigt vor allem in nordwestlicher Richtung das Gelände 
wieder an. Hier liegen ziemlich stattliche Agriopyrum-Dünen, die zum Teil 
auch Ammophila-Horste tragen. Dieses Dünengebiet bildet den west- 
lichen Ausgangspunkt jenes neuen, oben (s. Anm. 2 auf S. 664) erwähnten 
künstlichen Dammes, welcher sich bis zu den Oldedünen (Olde Dii.) 
hinüberzieht und das Inundationsgebiet bei Sturmfluten vor Über- 
schwemmungen bewahren wird. Zur Zeit unserer Besuche war das 
Inundationsgebiet dem Seewasser bei Sturmfluten noch zugänglich. 
Wir steigen nun vom Kamm der sekundären Dünen hinab in das 
Inundationsgebiet (Juni 1930). Am Hang der Dünen, wo der ziemlich 
geschlossene Wuchs der Dünengräser aufhört, zeigten sich zunächst ver- 
einzelte Horste von Ammophila; etwa 20 m vor diesen verlief eine dünn 
bestandene, aber deutliche Linie von Elymus-Horsten. Dann folgte 
weiter unten eine bis an den Rand des Inundationsgebietes reichende 
Zone von Agriopyrum- und Cakile-Pflanzen. Wir fanden also auch hier 
die an ähnlichen Standorten immer wiederkehrende Zonierung der 
Grasvegetation: Ammophila > Elymus > Agriopyrum. Nun folgt das 
Inundationsgebiet. Zur Zeit unserer Besuche waren die obersten fein- 
körnigen Schichten dieser Fläche immer feucht und nach Regengüssen 
blieb das Wasser häufig lange Zeit in diesem Gebiete stehen. Eine 
Messung der Konzentration solchen Oberflächenwassers ergab beispiels- 
weise im Sommer und Herbst etwa 0,2% oder noch weniger Seesalz. 
Das Grundwasser stand im Inundationsgebiet in der Regel nicht sehr 
tief, doch wurden Tiefen bis zu 30, ja auch bis zu 60 cm gemessen. Sein 
Salzgehalt schwankte in der Regel zwischen 0,7 und 1,0%, selten war 
er etwas höher. Diese Stichproben mögen zeigen, daß der Salzgehalt 
im Boden an dieser Stelle höchstens ganz vorübergehend einmal die 
Konzentration des Nordseewassers erreichen kann. Denn, wie schon 
angedeutet, war diese Inundationsfläche bevor jener oben erwähnte 
künstliche Damm gezogen war, gegen Norden und Nordosten hin mehr 
oder minder weit geöffnet, so daß hier bei Sturmfluten die See ein- 
dringen konnte. Im Inundationsgebiet selbst finden sich als einzige 
Blütenpflanzen nur kümmerliche Exemplare von Cakile und Agriopyrum 
in spärlicher Menge. Letztere bilden zunächst noch kleine Dünen, 
diese werden aber immer kleiner und bleiben dann ganz aus, je mehr 
man in das Inundationsgebiet hineinkommt. Es ist eigenartig, daß in 
diesen Inundationsgebieten, die in ähnlicher Ausbildung auch an anderen 
Stellen außerhalb des sekundären Dünenzuges immer wieder beobachtet 
werden können, so wenig Pflanzen siedeln. Die gelegentlichen Über- 
schwemmungen mit Seewasser dürften für Agriopyrum und Cakile kein 
Hinderungsgrund für ihre Ansiedlung bedeuten. Eher wird die allzu 
große Bodenfeuchtigkeit, die bewirkt, daß der Boden meist maximal 
mit Wasser gesättigt ist, als hemmender Faktor in Frage kommen. 
Hinzu kommt noch, daß in solehen Gebieten der Sand besonders reich 
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an feinen Bestandteilen ist. Und gerade in solchen feinsandigen, wasser- 
reichen Béden werden Agriopyrum und Cakile nur selten angetroffen. 
Im Inundationsgebiete ist es den wenigen Agriopyrum-Pflanzchen auch 
kaum möglich, Anlagen von Dünen zu bauen (abgesehen von den kleinen, 
nur wenige Zentimeter hohen Sandhäufchen, die sich um solche Pflanzen 
bilden). Denn wie vielfache Beobachtungen zeigen, fehlt es in diesen 
ständig feuchten Gebieten an dem notwendigen Sandgestöber, durch 
das die Sandkörnchen an die Pflanzen herangebracht werden. 

Hinter dem Inundationsgebiet steigt im Nordwesten das Gelände 
wieder an. Hier findet sich ein umfangreiches Gebiet größerer flacher 
Agriopyrum-Dünen, die bald auch von Ammophila-Horsten gekrönt 
sind. Es folgen höhere, mit Ammophila bestandene Dünen, dazwischen 
niedrige Agriopyrum-Dünen. Weiter in Richtung auf die See beherrschte 
Agriopyrum wieder allein das Feld, nur vereinzelte Honckenyen und 
Cakile-Büsche, wohl auch einige Elymus-Pflänzchen zeigten sich außerdem 
als Pioniere, die knapp 200 m vom Wasser entfernt standen. Seewärts 
von diesen Pionieren zeigten sich zeitweilig ziemlich stattliche pflanzen- 
leere Sandwälle, kreuz und quer nebeneinander liegend, scheinbar An- 
fänge von Dünen, die aber, wie spätere Besuche zeigten, keinen Bestand 
hatten. Solche pflanzenfreie Wälle dürften es gewesen sein, welche zu den 
bekannten Auseinandersetzungen zwischen REINKE (1903, I, S. 283 und 
1903, II, S. 40) und Warmine (1906, S. 78 und 1907, S. 40) über die erste 
Entstehung von Dünen geführt haben. (S. auch BEHRMANN, 8. 21f.) 
Auf dem flachen Strande treffen wir mehrere hintereinander liegende 
Mittelhochwasserlinien. Besonders deutlich ist das in dem nordöstlichen 
Teil des „Muschelfeldes‘“, wo hinter der ersten, an der grünen Entero- 
morpha kenntlichen Mittelhochwasserlinie 130 m landeinwärts eine zweite 
und dahinter noch eine dritte verläuft, wie die Reste trockener Entero- 
morpha anzeigen. Erst hinter dieser dritten Hochwasserlinie standen als 
Pioniere: Agriopyrum, Cakile und auch Elymus. Nur einige wenige 
Vorposten dieser Pflanzen befanden sich gelegentlich gleich seewärts 
dieser Hochwasserlinie. Landeinwärts von dieser dritten Hochwasser- 
linie, meist eine geraume Strecke von ihr entfernt, war der Sand stark 
ausgeblasen und deshalb mit Muscheln übersät. Bei diesen Pionieren 
stand das Grundwasser in 40—80 cm Tiefe und führte 0,4—0,6% Salz. 
An einer pflanzenleeren Stelle, die etwa 50 m seewärts lag, wurde 
ebenfalls noch der Salzgehalt des Bodenwassers untersucht. Es führte 
in 55cm Tiefe 1,1%, in 20 cm Tiefe 1,95% Salz. Auch hier, so dürfen 
wir unter allen Umständen sagen, ist es nicht die Salzkonzentration, 
die es verhindert, daß die Pflanzen (Agriopyrum) näher an die See 
heranrücken, sondern es spielen andere Faktoren die Hauptrolle, unter 
anderem die Veränderlichkeit und Unsicherheit des Bodens (KÜHNHOLTZ- 
LoRDAT, S. 105f.). 








5 ly oo ate 





Zur Biologie der Strand- u. Diinenflora auf Borkum, Juist u.dem Memmert. 667 


Strandabschnitt 2. 

Weiter in der Richtung nach Nordosten liegt vor den Olde-Diinen 
(Olde Dü.) ein nur 200—300 m breiter Strand; auf ihm zieht sich dicht 
hinter der innersten Hochwasserlinie, also etwa in der Flucht der im 
Strandabschnitt 1 geschilderten Linie der Pioniere, ein System kleiner 
primärer Dünen dahin, die zuerst Agriopyrum, später auch Ammophila 
tragen und sich parallel zu den Olde-Dünen erstrecken. Hier traf man 
an den Ammophila-Standorten das Grundwasser in 40-60 cm Tiefe 
unter der Sandplate an. Es enthielt knapp 0,6% Seesalz. Dieser Dünen- 
zug nimmt nach Osten hin sowohl an Höhe als auch an Breite zu. Die 
Ammophila-Diinen werden etwa 1m hoch; seewärts von ihnen liegen 
niedrigere Agriopyrum-Dünen. Zwischen diesen Zügen primärer Dünen 
und den sekundären Olde-Dünen erstreckt sich, wie üblich, ein 
Inundationsfeld, das die Fortsetzung jener, südlich vom ,,Muschelfeld“ 
gelegenen Inundationsfläche darstellt und sich in östlicher Richtung ganz 
um die sekundären Dünen herumzieht. Südöstlich von den Steernklipp- 
Dünen läuft es schließlich in die Inundationsflächen des Wattenmeeres 
aus. Das Grundwasser ist in diesem Inundationsgebiet süß. Seewärts des 
oben erwähnten Zuges primärer Dünen finden sich, wie üblich, die Stand- 
orte der Agriopyrum-Pioniere, an denen das Grundwasser in 40—50 cm 
Tiefe angetroffen wurde und 1—1,5% Seesalz enthielt. Hier steht 
auch Cakile. Zim Teil waren die Agriopyrum-Pioniere nur 60 em von 
der See entfernt (bei Mittelhochwasser). Sie standen hier also näher 
am Wasser als in der Gegend des Muschelfeldes. In 90 m Entfernung 
landeinwärts von der Mittelhochwasserlinie lagen schon die Agriopyrum- 
Dünen. Am nordöstlichen Ende wird der genannte Dünenzug allmählich 
wieder niedriger, Ammophila verschwindet, die zunächst noch dicht 
beieinander liegenden #ariopyrum-Dünen werden immer lockerer und 
nehmen an Zahl immer mehr ab. Nach etwa 500 m, also etwa in der 
Gegend nördlich der Kobbe-Dünen, verschwinden sie. 


Strandabschnitt 3. 


Vor den Kobbe-Dünen (Kobbe Dü.) und den Oldmanns-Olde-Dünen 
(0.0.Dü.) bildet der Nordstrand Borkums eine breite mächtige Sand- 
platte, die sehr weit nach Norden vorragt und den nördlichsten Teil 
der Insel überhaupt bildet. Gleich am Fuß der sekundären Dünenzüge 
ist sie wieder als ein 200-300 m breites Inundationsfeld ausgebildet, 
in dem wenige, schlecht entwickelte Agriopyrum-Pflänzchen ihr kümmer- 
liches Dasein fristen. Das Grundwasser dieses Gebietes ist süß. Der 
nördlich davor liegende Teil der Sandplate ist viel reicher gegliedert 
als es nach der Karte zunächst scheinen mag. So zieht sich gleich hinter 
dem Inundationsgebiet parallel zu den sekundären Dünen ein Zug 
primärer Dünen entlang, die schon eine recht ansehnliche Höhe erreicht 
haben und mit Ammophila und auch mit Agriopyrum bewachsen sind. 
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Der westliche Teil dieses Diinenzuges wurde nicht genauer untersucht, 
im östlichen Teil ist uns eine besonders umfangreiche, flach gewölbte 
Agriopyrum-Düne in Erinnerung, die mit Ammophila-Horsten gekrönt ist. 
Vor diesem Zug primärer Dünen, der etwa 700 m vom Meere entfernt 
ist, liegt ein großes vegetationsloses Feld, auf dem nur selten einmal 
das eine oder andere Agriopyrum-Pflänzchen angetroffen wird. In der 
Nähe eines solchen Pflänzchens hatte das Grundwasser, trotz der großen 
Entfernung von der See, etwa 1,7% Salz. Weiter seewärts wurden 
Orte mit weit geringerem Salzgehalt festgestellt. Nun ist dieses Gebiet 
nach Nordnordosten hin, wo auch der Strand recht niedrig ist, ziemlich 
offen, so daß von dort her wahrscheinlich nicht selten Einbrüche von 
Seewasser erfolgen. Die Agriopyrum-Pioniere dieses Gebietes hätten also 
die Front ihres Vordringens nicht nach Norden, sondern nach Nordosten 
gerichtet. Nördlich von dieser vegetationsarmen Stelle liegen wieder 
kleine Agriopyrum-Dünchen, an die sich in südwestlicher Richtung 
einige mit Ammophila besetzte Dünen anschließen. Bei einer kleinen 
vorgeschobenen Agriopyrum-Düne (südlich vom nördlichsten Punkt, 
180 m landeinwärts von der Mittelhochwasserlinie) stand das Grund- 
wasser in 80 cm Tiefe und führte 1,6% Salz. (Der Boden hatte in 30 cm 
Tiefe nur 0,8% Salz im Wasser.) Weiter nach Osten hin wird der Strand 
wieder schmaler und ist im Norden der Oldmanns-Olde-Dünen (0.0.Dü.) 
nur mehr etwa 600 m breit. An einer Stelle, die ziemlich genau nördlich 
der Oldmanns-Olde-Dünen liegt, treffen wir etwa 100m vom Wasser 
entfernt zwei recht ansehnliche Elymus-Dünen (sie sind als zwei kleine 
Hügel auf der Karte dargestellt), beide etwa 200 m voneinander entfernt 
und etwa 25 cm hoch. Dicht vor ihnen stehen auf dem hier steil abfallenden 
Strande einzelne Agriopyren. Die Vermutung, daß an dieser Stelle so 
nahe am Wasser eine relativ hohe Salzkonzentration im Grundwasser 
herrschen würde, bestätigte sich nicht. Das Grundwasser führte nur 
1,77% Salz. Es liegt hier ein bemerkenswertes Beispiel für jene Erschei- 
nung vor, daß an weit nach der See zu vorgeschobenen Stellen, an 
welchen man eher Agriopyrum-Dünen erwarten sollte, sich solche finden, 
die mit Elymus als einziger Pflanze bewachsen sind. Weitere Beispiele 
dafür finden sich bekanntlich in den Warminaschen Schilderungen 
(1907, S. 46), ferner auch bei REINKE (1909), der solche Elymus-Dünen 
für den Borkumer Südstrand (S. 9), für den Memmert (S. 36) und für 
Baltrum (S. 47) schildert. Etwa 100 m landeinwärts von diesen Elymus- 
Dünen liegt wieder ein parallel zum Wasser sich bis in den Strand- 
abschnitt 4 hinziehender Streifen niedriger Agriopyrum-Dünen, der jedoch 
nichts Besonderes bietet. 


Strandabschnitt 4. 


Wir kommen zu dem 4. Gebiet des Nordstrandes, zu der mächtigen 
Sandplate, die den äußersten Osten der Insel bildet, mit dem ,,Hogen 
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Hôrn“. Es wurde zu verschiedenen Jahreszeiten, im Herbst 1930, im 
Spätsommer 1931 und im April 1932 besucht. 

Dort, wo die Steernklipp-Dünen (Stkl.Dü.) am weitesten nach Osten 
hin vorgeschoben sind, hat man vom Grat dieser etwa 14m hohen 
Dünen einen guten Überblick über den gesamten östlichen Teil der Insel 
(vgl. auch REINKE 1909, S.19f.). Die Steernklipp-Dünen fallen, mit 
Ammophila bestandenen Kupsten besetzt, auf ihrer Ostseite recht steil 
ab. Vor dem Hang liegt ein schmales Inundationsgebiet, das an dieser 
Stelle nur etwa 100—150 m breit ist, und in dem sich kümmerliche 
Agriopyren als einzige Pflanzen zeigen. Das Grundwasser führt hier 
etwa 0,7—0,9% Salz, also schon viel mehr als etwa nördlich von den 
Olde-Diinen, wo im Inundationsgebiet nur Süßwasser anzutreffen war. 
Nach Süden hin, in der Richtung zum Wattenmeer, steigt im 
Inundationsgebiet der Salzgehalt des Grundwassers allmählich an, 
bald beträgt er 1,2%, weiter südlich 2,4%, um sich noch weiter nach 
Süden hin immer mehr der Konzentration des Seewassers anzunähern, 
diese vielleicht auch mancherorts zu übertreffen. Jenseits dieser In- 
undationsrinne liegt ein in der Richtung von Westen nach Osten etwa 
300 m breites, in nordsüdlicher Richtung sich etwas über 600 m er- 
streckendes, auch auf unserer Karte vermerktes Dünengelände. (Von 
REINKE, 1909, S. 20, vor etwa 25 Jahren als „Grünland“, ,,Sandmarsch“‘ 
bezeichnet !.) Es besteht aus 1,5—2 m hohen Dünen, welche im westlichen 
und südlichen Teil mehr oder weniger dicht mit Ammophila bestanden 
sind und sich hier meist scharf gegen die Sandplate absetzen, während sie 
im Norden und im Osten allmählich niedriger werden und hauptsächlich 
mit Agriopyrum bewachsen sind. Zwischen diesen finden sich Ammophila 
und auch Elymus mehr vereinzelt. Im Norden dehnt sich dieses Dünen- 
gebiet, wie oben angedeutet, auch mehr oder weniger weit nach Westen 
hin aus. In nordöstlicher Richtung rücken einige Agriopyrum-Dünen 
schon recht nahe bis an die See; im allgemeinen zeigt sich, wie auch 
sonst häufig, eine Abnahme der Bestandsdichte mit Annäherung an 
die See und mit steigendem Salzgehalt des Bodens einerseits, mit 
zunehmender Bodenfeuchtigkeit andererseits. Östlich und südlich sind 
diesem Dünengebiet Pioniere, vor allem Agriopyra, aber auch einzelne 
Elymi vorgelagert. Östlich und südlich von diesen Pionieren fanden wir 
keinen Pflanzenwuchs mehr, der östlichste Zipfel von Borkum ist vielmehr 
als ganz frei von Blütenpflanzen zu bezeichnen. Der erhöhte Nordrand 
dieses Gebietes, der eigentliche „Hoge Hörn‘“, besteht aus recht festen, 
groben, vegetationslosen Sanden, während der nach der Wattseite hin 
gelegene Teil des Gebietes und auch der an Bohrwiirmern besonders reiche 
Endzipfel mehr schlickigen Charakter tragt. 

Wir fiigen jetzt noch einige Angaben iiber den Salzgehalt an den 
verschiedensten Stellen des eben behandelten 4. Strandabschnittes hinzu : 


1 Uber den Begriff der „Sandmarsch‘“ vgl. auch WARMING 1906, 8. 160f- 
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So fanden wir einige Ammophila-Standorte, die ganz am Ostrande oder 
sogar etwas außerhalb des oben genannten Dünengeländes lagen. Hier 
stand das Grundwasser 60 cm tief und führte 0,6% Salz. An anderen 
Stellen mag es etwas konzentrierter gewesen sein, immerhin vermied 
Ammophila, wie üblich, so auch hier allzu stark gesalzenen Boden. Die 
Standorte der Agriopyrum-Pioniere enthielten dagegen in der Regel 
2—2,6% Seesalz im Grundwasser. Ein besonders weit nach Osten 
vorgeschobener Standort wies 1,8% Salz im Grundwasser (60 cm tief) 
auf. Das Bodenwasser hatte in 40 cm Tiefe 1,9% , in 10 cm Tiefe nur 1,2% 
Salz. Lebende Rhizome des Binsenweizens liefen hier in etwa 20 cm 
Tiefe dahin, Wurzeln und abgestorbene Rhizome fanden sich noch viel 
tiefer. Elymus-Pflanzen konnten als Pioniere in ähnlichen Konzentra- 
tionen wie der Binsenweizen gefunden werden. Geht man von den 
östlichsten Agriopyrum-Pionieren noch weiter nach Osten ins pflanzen- 
leere Gebiet, so wird der Boden feuchter, das Grundwasser steht in schon 
geringeren Tiefen (an 2 Standorten z. B. in 35 bzw. 37 cm Tiefe), und 
die Salzkonzentration nähert sich mehr der Konzentration des See- 
wassers (2,7 bzw. 3,0%). Das Bodenwasser wies an dieser Stelle in 
20 cm Tiefe 3,2%, das Oberflächenwasser infolge von Evaporation etwa 
4% auf. Die meisten der oben genannten Zahlenangaben beziehen sich 
auf den Spätsommer. Systematische Untersuchungen über die Abhängig- 
keit des Salzgehaltes von der Jahreszeit und der Witterung fehlen zwar 
noch, wir haben aber aus unseren Stichproben den Eindruck gewonnen, 
daß weder die Jahreszeit noch auch die Witterung einen allzu großen 
Einfluß auf den Salzgehalt, vor allem des Grundwassers haben. Die 
Richtigkeit der Tatsache, daß an bestimmten Standorten der Salzgehalt 
nach Überflutungen vorübergehend stärker sein kann, daß er andererseits 
nach Regengüssen, die, wie es scheint, oft keine allzu große Tiefen- 
wirkung haben, schwächer sein kann als dem Durchschnitt entspricht, 
bleibt natürlich dabei unbestritten. 

Südlich von den Steernklippdünen liegen die ,, Hahlingtjes“ (De Hahl.), 
von ersteren durch ein Inundationsgebiet getrennt, welches (April 1931) 
1,3% Seesalz im Grundwasser enthielt. Die nördliche Hälfte der Hahlingt- 
jes sind Ammophila- und Agriopyrum-Dünen von knapp 1m Höhe, 
die südliche Hälfte ist im wesentlichen von Agrostis stolonifera bewachsen ; 
bei diesen Agrostis-Wiesen hatte das Grundwasser nur etwa 0,7% Salz. 
Südlich von ihnen beginnt dann die Salicornia-Vegetation, die nach 
dem Wattenmeere hin immer dichter wird. Zwischen den Salicornien 
wurde an zwei Stellen eine Konzentration von 2,4—2,6% gemessen. 
An anderen Salicornia-Standorten stieg sie auf 3,7% und mag 
an manchen Stellen noch höher werden. Wieweit sich die Salicornien 
entlang dem Südrande der Sandplate nach Osten hin erstrecken, 
haben wir nicht untersucht; der äußerste Zipfel ist, wie schon gesagt, 
pflanzenleer. 
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Südwestlich von den Hahlingtjes liegt ein großes Gebiet niedriger 
Agrostis-Polster ; Salicornia ist hier ganz gegen das Wattenmeer zurück- 
gedrängt. Etwa 200m bevor man den Steert der Steernklippdünen 
erreicht (Stkl.-St.) geht die offene Gesellschaft der Agrostis-Polster un- 
vermittelt und mit auffallend scharfer Grenze in eine geschlossene Wiese 
von Festuca rubra über. Damit betreten wir das Gebiet der geschlossenen 
Wattwiesen, die REINKE (S. 20) als Grünland bezeichnet. 


Anhang: Gebiet der Wattwiesen 1. 

Dieses Gebiet, das hier nur kurz gestreift werden soll, besteht aus Marsch- und 
Sandmarschwiesen, die durch eine Reihe von vielfach verästelten Prielen reich 
gegliedert werden. Durch diese Priele und Gräben dringt das Seewasser mehr oder 
minder weit in das Gebiet ein, das sonst nur noch bei Sturmfluten ganz überschwemmt 
wird. Dementsprechend zeigte sich auch in den Gräben dieses Gebietes eine Salz- 
konzentration von 3,1%, während die Wiesen, die zum großen Teil als Andelwiesen 
ausgebildet und mit Salicornia, Suaeda u.a.m. besetzt sind, in dem vielfach 
sehr hoch stehenden Grundwasser (10 cm tief) eine Salzkonzentration von 2,1% 
aufwiesen. Das Oberflächenwasser enthielt etwa 1,9% Salz. In den Wiesen südlich 
vom Tuiskendoor, die stark mit Salicornia hestanden sind, fand sich im Grund- 
wasser ein Konzentration von 1,6% Salz. Die Wiesen des Außengrodens, wie wir 
diese Wattwiesen nennen können, sind durch einen Deich von den Binnenwiesen 
abgetrennt, so daß eine Überschwemmung der letzteren auch bei Sturmfluten 
nicht mehr möglich ist. So konnte das eingedeichte Gelände weit schneller aussüßen, 
wie auch die Salzkonzentrationen in den Dränagegräben anzeigen; nahe am Deich 
vorbeilaufende Gräben auf der Bi w ite führten nur 0,3%, im Bereich 
der Außenweiden aber 1,0% Salz. 





Der Südstrand. (Abb. 2.) 

Das Gebiet südlich der Inselbahn ist in seinem nördlichen Teil ein 
Gebiet meist tertiärer Dünen ?, in dem ein etwa 1 km langer und bis 
400 m breiter Streifen als Naturschutzgebiet ,,Greune Stee“‘ abgetrennt 
worden ist. Nach Osten hin schließen sich die Wolde-Dünen an. Nach 
Süden gehen die tertiären Dünen immer mehr in sekundäre über. Ein 
solcher Zug sekundärer Dünen schließt dann das ganze Dünengebiet 
nach Süden hin ab. Auf diesem Dünenzug steht weithin sichtbar ein 
Signal, das wasserbaulichen Zwecken dient, und von uns als Südbake be- 
zeichnet wurde. 

Von einem Punkt aus, der etwa 300 m östlich dieser Bake liegt, 
läßt sich der ganze flache Südstrand durch eine nordsüdlich verlaufende 
Linie (s. Abb. 2) in zwei Teilgebiete zerlegen, die sich in vielen Punkten 
grundsätzlich voneinander unterscheiden. 

Das ganze Gebiet des Südstrandes besteht aus feinkörnigen Sanden, 
denen in von Westen nach Osten zunehmender Menge tonige Bestand- 
teile beigemengt sind. Der östliche Teil [etwa östlich einer vom Schuppen 


1 Alle Angaben aus der Zeit vor dem Bau des „‚neuen Deichs‘‘; s. Anm. 2 auf 


8. 664. 
2 Über das Alter der Dünen auf Borkum s. KEILHACK 8. 25. 


Planta Bd. 23. 43 
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an der Bahn (Sch.) nach Süden verlaufenden Linie] ist nicht genauer 
untersucht worden. Auf dem ganzen übrigen Strand sind durch viele 
hunderte von Salzbestimmungen an den verschiedensten Orten, die 
stellenweise dicht beieinander lagen, stellenweise aber durch größere 
Zwischenräume mehr oder weniger voneinander entfernt waren, die 
Salzkonzentrationen des Grundwassers und oft auch die des Sandes 
in geringerer Tiefe zu verschiedenen Jahreszeiten ermittelt worden. 
Die Ergebnisse dieser Untersuchungen sind in Form von Isohalinen in 
die Karte (Abb. 2) eingetragen worden. Dabei dienten auch hier als 
kartographische Unterlagen die Blätter der topographischen Grund- 
karte des Deutschen Reiches (Maßstab 1 : 5000), in welche die Salz- 
konzentrationen der einzelnen Meßpunkte eingezeichnet wurden. Die 
Orte ganzer Prozente wurden dann, soweit sie nicht direkt gemessen 
wurden, aus den Nachbarwerten interpoliert und miteinander sinngemäß 
verbunden. Das Bild, das die Isohalinen bieten, wird dort am ehesten 
den tatsächlichen Verhältnissen entsprechen, wo die Messungen sich 
häufen, an anderen Stellen wird die Genauigkeit infolge der geringen 
Zahl der Meßpunkte eine nur geringe sein können. Immerhin bietet 
die Karte eine guten Einblick in die Verteilung der Salzkonzentrationen 
im Grundwasser des Südstrandes. 


Westlicher Teil des Südstrandes. 


Südöstlich vom elektrischen Leuchtturm (E. L.), dort, wo die letzte 
der Holzbuhnen liegt, findet sich jener von REINKE (1909) abgebildete, 
als Bruchküste (Sandkliff) bezeichnete Dünenhang (S. 6, Abb. 1; S. 10, 
Abb. 10). Zu REINKes Zeit (Besuch REINKEs auf Borkum: 14. bis 
22. 8. 1908) waren die letzten vier Buhnen noch nicht vorhanden. Doch 
ist es seinem Scharfblick nicht entgangen, daß südöstlich von der damals 
äußersten Buhne (direkt südlich vom elektrischen Leuchtturm) die 
See „angriffsweise gegen den Strand vorging“, und er hatte den Bau 
weiterer Buhnen empfohlen (S.6). Die dann später an dieser Stelle 
gebauten Holzbuhnen hatten, wie man leicht sieht, wenn man den 
Verlauf der Strandlinie an dieser Stelle beachtet, eine günstige Wirkung. 
Die starke Einbuchtung der Strandlinie, die die nagende See hier ge- 
schaffen hatte, ist durch den Neubau der Buhnen stark zurückgegangen ; 
doch hat die starke Strömung der Westerems außerhalb der neuen 
Buhnen wiederum eine Einbuchtung der Strandlinie bewirkt. Sie wird 
vielleicht in einigen Jahren den Bau weiterer, südlicher gelegener Buhnen 
erforderlich machen. | 

Im Bereich der Buhnen ist der Sandstrand zwischen den Dünen 
und der See nur sehr schmal. Seine Breite beträgt in der Gegend des 
elektrischen Leuchtturms nur etwa 50 m bei Mittelhochwasser, zwischen 
den letzten Buhnen nicht sehr viel mehr. Das Gefälle des Geländes ist 
an dieser Stelle relativ stark, so daB die hier verlaufenden Isohalinen 
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Abb. 2. Südstrand von Borkum mit eingetragenen Isohalin 
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fiir 1, 2 und 3%, wie unsere zahlreichen Bestimmungen des Salzgehaltes 
des Grundwassers ergeben haben, sehr dicht gedrängt beieinander liegen. 
Die Isohaline für 1% liegt nur etwa 40—50 m landeinwärts von der 
Mittelhochwasserlinie, die sich leicht durch die ausgeworfene, noch grüne 
und lebensfrische Enteromorpha zu erkennen gibt. Die Pflanzenpioniere 
(Agriopyrum, Cakile) dringen nur etwa bis zu der Isohaline für 1% vor. 

Um uns ein Bild von dem Pflanzenwuchs und den Bodenverhältnissen 
an dieser Stelle des Strandes zu machen, betrachten wir eine senkrecht 
von den sekundären Dünen zum Wasser hin verlaufende Strecke, die 
zwischen den beiden letzten (östlichsten) Buhnen liegt. Von den sich 
etwa 4m hoch erhebenden, sekundären Dünen, die mit prächtigen 
Elymus-Pflanzen bestanden sind, geht es zunächst steil hinunter auf einen 
breiten, als ,,Diinenvorfeld“‘ zu bezeichnenden Streifen, der aus lockeren, 
vom Winde angewehten, trockenen Sanden aufgeschüttet ist. Dies 
Gelände ist höher als der gewöhnliche Sandstrand und ziemlich dicht mit 
Elymus bewachsen. (Es kann auch an anderen Stellen Ammophila bzw. 
Agriopyrum tragen.) Etwa !/, m tiefer liegt der eigentliche flache Sand- 
strand, der ganz allmählich zum Meere hin abfällt. 40 m vom Vorfeld 
aus seewärts treffen wir auf dem Sandstrand kleine Honckenya-Polster, 
Salsola, auch Cakile und Ammophila usw. an. Das Grundwasser stand 
an dieser Stelle 75cm tief und enthielt nicht mehr Salz als etwa das 
Borkumer Leitungswasser. Nur 25 m weiter seewärts finden sich schon 
die Pioniere, d.h. kleine Dünchen mit Agriopyrum und auch Cakile. 
Hier stand das Wasser 65 cm unter der Oberfläche und führte schon 
0,7—1,2% Salz. Der Strand senkt sich wieder etwas stärker und nach 
30 m erreichen wir die an der trockenen Enteromorpha usw. erkenntliche 
Springfluthochwasserlinie, bei der sich bereits 1,6% Salz im Grund- 
wasser befanden, das 55 cm tief stand. 15m weiter lag die damalige 
Mittelhochwasserlinie, wie die noch grünen Enteromorphen andeuteten. 
Kurz vor Hochwasser — die See war damals etwa 6 m von der Hochwasser- 
linie entfernt — stand bei ihr das Grundwasser 20 cm tief. Es führte 
2,25% Salz. Bei Tiefwasser war die See nicht weniger als 75 m zurück- 
gegangen. Nun stand das Grundwasser bei der Hochwasserlinie etwa 
40 cm tief und enthielt 2,1% Seesalz. (Das Seewasser selbst hatte einen 
Gehalt von 3,1% Salz.) 

Charakteristisch ist auch die Verteilung der Muscheln auf der Strand- 
fläche. Dort, wo der Sand infolge der Gezeitenwirkung feucht bleibt, 
scheint der Sand völlig frei von Muscheln. Auch darüber hinaus bis zur 
Springfluthochwasserlinie sind nur ganz wenige Muscheln sichtbar. 
Landwärts derselben wird der Sand jedoch stark von den Winden aus- 
geblasen und ist daher dieht mit Muschelschalen bedeckt (vgl. auch 
S. 666). 

Zwischen den anderen Holzbuhnen zeigen sich bei mancher Ver- 
schiedenheit doch im großen und ganzen die gleichen Verhältnisse. Oft 
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ist die Vegetation recht kümmerlich und beschränkt sich auf wenige 
Cakile-Pflanzen, die als Pioniere über einem Grundwasser mit 1,15% 
Salz wachsen. 

Eine weitere Meßstrecke, die sich reichlich 100 m außerhalb der 
letzten Buhne, d.h. östlich derselben, von den sekundären Dünen nach 
dem Strande hin erstreckte, wurde Pfingsten 1933 besonders genau 
untersucht, vor allem um zu ermitteln, ob an den Stellen, wo die Pioniere 
wachsen, das Grundwasser in Abhängigkeit von den Gezeiten seine 
Konzentration wesentlich ändert, mit anderen Worten, ob bestimmte 
Strandpflanzen, in erster Linie Agriopyrum und Cakile, außer ihrer 
Halotoleranz noch die Fähigkeit besitzen müssen, sich an einen häufigen 
und schnellen Wechsel in dem Salzgehalt des Substrates anzupassen, 
eine Frage, die wohl häufiger schon gestellt, aber noch für keinen Standort 
sicher beantwortet worden ist. 

Geht man an dem genannten Standort vom Kamm der sekundären 
Dünen, die auch hier mit Elymus, Ammophila, vor allem Ammophila 
baltica usw. bestanden sind, etwa 40 m seewärts, so steht man am 
unteren Rande des Vorfeldes, wo sich auch Agriopyrum den genannten 
Gräsern zugesellt. Weitere 50 m über den sanft geneigten Sandstrand 
seewärts finden sich zunächst nur einige kümmerliche Agriopyra, 
die aber bald von einer Kette ziemlich dicht beisammenstehender 
Agriopyrum-Pioniere abgelöst wird. An dieser Stelle wurde bis zum 
Grundwasser gegraben und dann innerhalb 8 Tagen zu wiederholten 
Malen und zu verschiedenen Zeiten dessen Stand und Konzentration 
ermittelt. Es ergab sich, daß in der betreffenden Woche bei Hoch- 
und bei Tiefwasser, bei Ebbe und bei Flut das Grundwasser immer bei 
90—100 cm Tiefe stand, und daß auch seine Konzentration nur innerhalb 
enger Grenzen schwankte, nämlich zwischen 1,1 und 1,3%. Es hatte 
zwar den Anschein, als ob zur Zeit des Tiefwassers die Konzentration 
meist etwas schwächer war als zur Zeit des Hochwassers, doch ließ sich 
nur soviel mit Bestimmtheit ermitteln, daß biologisch wesentliche Schwan- 
kungen nicht zu verzeichnen waren. Etwa 45m seewärts von diesen 
Pionieren lag zunächst eine alte, dann die letzte Mittelhochwasserlinie 
(grüne, frische Enteromorpha). Die letztere lag zur Zeit des Tiefwassers 
etwa 75m von der See entfernt. An einer pflanzenleeren Stelle 18 m 
oberhalb der Mittelhochwasserlinie wurden ebenfalls zu verschiedenen 
Zeiten Tiefe und Konzentration des Grundwassers ermittelt. Es stand 
65—80 cm tief und führte 2 Stunden nach Hochwasser 2,25% , 1!/, Stunden 
nach Tiefwasser 1,9% Salz. Also auch hier waren zwar deutliche Schwan- 
kungen im Stand, aber nur unbedeutende Konzentrationsschwankungen 
nachweisbar. Größer waren die Schwankungen erst an einem Standort 
knapp oberhalb der Hochwasserlinie. 11/, Stunden nach Tiefwasser hatte 
das Grundwasser, das in 45cm Tiefe angetroffen wurde, eine Kon- 
zentration von 2,25%, bei Hochwasser war das zu Messungszwecken 
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angelegte Loch mit Wasser gefiillt, das eine Konzentration von 3,1% 
aufwies. Das Seewasser selbst hatte 3,2% Salz 1. 

Fassen wir kurz zusammen: Da, wo an der Meßstrecke die Pioniere 
stehen, d.h. 40—50m landeinwärts von der Mittelhochwasserlinie, 
schwanken weder Stand noch Salzgehalt des Grundwassers irgendwie 
erheblich mit den Gezeiten. In der Mitte zwischen den Pionieren 
und der Mittelhochwasserlinie sind zwar die Schwankungen der Grund- 
wassertiefe nicht unerheblich (Amplitude 15 cm), der Salzgehalt ändert 
sich aber auch hier noch nicht wesentlich mit dem Wechsel der Gezeiten. 
Erst ganz in der Nähe der Hochwasserlinie zeigen sich deutliche und 
starke Schwankungen sowohl in der Tiefe als auch im Salzgehalt des 
Grundwassers (0 und 32—50 cm 2,3—3,1%). Da aber hier keine 
Pflanzen wachsen, haben diese Orte kein sonderliches biologisches Inter- 
esse. Wie groß die Schwankungen sind, denen die Pflanzenpioniere aus- 
gesetzt sind, müßte noch für eine ganze Reihe von anderen Pflanzen- 
standorten untersucht werden, ehe die Frage beantwortet werden kann, 
wieweit die Pioniere der Pflanzenwelt des Sandstrandes an dauernde, 
periodische Schwankungen angepaßt sein müssen. Auch Laboratoriums- 
versuche könnten in dieser Frage vorarbeiten ?. 

Weiter östlich von der eben behandelten Meßstrecke wird der Strand 
schnell breiter, die Dünen treten zurück und die Isohalinen für 1, 2 und 
3% rücken immer mehr auseinander. Je mehr wir nach Osten kommen, 
um so feinkörniger und schlickiger wird der Sand. Auch das Meer- 
wasser selbst zeigt nun schon mehrfach eine deutliche Trübung. Wie der 
Abstand zwischen den einzelnen Hochwasserlinien, vor allem zwischen 
der Mittelhochwasserlinie und der Springfluthochwasserlinie andeutet, 
wird auch das Gefälle des Strandes immer geringer. So liegt südwestlich 
der Südbake (S.B.) ? die Springfluthochwasserlinie bereits 60 m land- 


1 Daß die niedrigste Konzentration nicht genau zur Zeit des Tiefwassers und 
die höchste nicht genau zur Zeit des Hochwassers angetroffen wird, liegt an der 
Art der Wasserbewegung im Sande. Bei Ebbe, d. h. bei abfließender See, fließt das 
Wasser langsam im Sande seewärts, doch ist bei einsetzender Flut die anfängliche 
Bewegungsrichtung im Grundwasser noch vorherrschend. Es kommt an der jeweiligen 
Wassergrenze zu einer Stauung des im Sande fließenden Wassers, und diese Stauung 
ist bei Hochwasser vielleicht gerade erst überwunden, so daß bei beginnender Ebbe 
das Wasser im Sande noch nicht seewärts fließt. 

2 Dort, wo die Pioniere standen, war der Sand bis in große Tiefen hinein rein 
und frei von Eisensulfid. In den weiter seewärts gelegenen Grablöchern war er 
durch Schwefeleisen geschwärzt, sobald man in das Niveau des Grundwassers 
oder tiefer kam. Der Übergang zwischen sulfidhaltigem und sulfidfreiem Sand 
ist durch zonenweise Anordnung (L1EsEGANGsche Zonen) von reinen und sulfid- 
haltigen Schichten gekennzeichnet. Unterhalb der Mittelhochwasserlinie ist der 
Sand bis oben hin durch Schwefeleisen geschwärzt. Es besteht somit die Möglich- 
keit, daß auch der Gehalt des Sandes an FeS das Vordringen der pflanzlichen 
Pioniere gegen die Mittelhochwasserlinie hemmt, denn dort, wo die Pioniere an- 
getroffen werden, ist das FeS meist schon restlos oxydiert. 

3 Die Südbake ist neuerdings um etwa 75 m weiter nach Nordosten versetzt worden. 
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einwärts von der Mittelhochwasserlinie, und nach Osten wird der Ab- 
stand zwischen den beiden noch größer. Zwischen diesen beiden Hoch- 
wasserlinien ist der Strand muschelfrei, aber gleich hinter der Springflut- 
grenze ist er dicht mit Muscheln besät. Hier finden sich auch, wie üblich, 
die Pflanzenpioniere, zunächst einzelne Agriopyren und Cakile-Büsche, 
dahinter häufen sich dann die Agriopyrum-Dünchen mehr und mehr und 
bilden bald zusammenhängende Agriopyrum-Felder, in denen weiter 
landwärts sich zunächst einzelne, dann zahlreichere Ammophila-Stöcke 
einfinden. Schließlich treten einzelne Ammophila-Diinchen auf, bei 
denen das Grundwasser nur noch 0,3—0,4% Salz enthält. Dahinter 
liegen dann schon mehr zusammenhängende Dünenzüge (auch auf der 
Karte angedeutet), welche bis 2m Höhe erreichen und mit Ammophila 
baltica besetzt sind. Nördlich von ihnen finden sich zahlreiche vegetations- 
arme Sandtälchen, Dellen, die bei Regenwetter häufig überschwemmt 
sind. In ihnen beobachten wir viele Agriopyrum-Dünchen, Ammophila, 
Salsola, Sonchus usw., ganz besonders aber viele Pflanzen von Agrostis 
stolonifera. Das Grundwasser ist hier so gut wie salzlos. Wir kehren 
noch einmal zu den Agriopyrum-Pionieren zurück. In der Regel sind 
sie erst hinter der Springfluthochwasserlinie anzutreffen. Aber hier 
auf diesem sehr flachen Strande finden sich bemerkenswerterweise doch 
einige Agriopyrum-Dünen bis zu 25m seewärts von dieser Linie. Bei 
solchen stand das Grundwasser zwar auch nur 40 cm tief, wie bei den 
Agriopyrum-Pflanzen hinter der Springflutgrenze, aber es enthielt bereits 
1,8% Salz. Diese Pioniere stehen also schon ganz nahe der Isohaline 
für 2%, vielleicht dank der anderen Bodenbeschaffenheit, die der Strand 
hier hat. 
Östlicher Teil des Südstrandes. 

Blickt man von der Südbake aus in südöstlicher Richtung, so er- 
kennt man ganz in der Ferne eine große Bake in der See, die etwa 
an der Nordwestecke einer bei Niedrigwasser aus dem Meere aufragenden 
Sandplate liegt. Die Sandplate wird als, Randzelplate, die Bake als 
Außenrandzel bezeichnet. In der Blickrichtung auf diese Bake zu, etwa 
700 m von unserem Standort entfernt, heben sich aus der grauen Sand- 
plate des flachen Südstrandes zwei kleine, grüne Dünenzüge heraus. Sie 
sollen der Einfachheit halber als Randzeldünen bezeichnet werden und 
liegen etwa 400—450 m südlich des sekundären Dünenzuges. 

Es handelt sich um zwei flache, ziemlich ausgedehnte, voreinander 
liegende Dünensysteme, die, etwa 60 m voneinander entfernt, sich in 
der Richtung von Ostnordost gegen Westsüdwest erstrecken. Dicht vor 
der vorderen der beiden Dünen liegt eine alte, durch trockene, aus- 
geworfene Massen gekennzeichnete Hochwasserlinie. Sie stellt vermutlich 
die letzte Springfluthochwasserlinie dar und erstreckt sich nach Osten 
in der Richtung auf den Anleger zu. Vor ihr ist der Strand muschelfrei, 
landeinwärts finden sich viele Muscheln, nur zwischen den beiden Dünen- 
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der Randzeldiinen liegen wenig Muscheln. Bei unseren ersten 
Besuchen (1930) waren die Randzeldünen lediglich mit Agriopyrum 
bewachsen, und zwar mit jenen von BucHEnAU (S. 67) geschilderten, 
typischen Salzformen. In Ostnordost von beiden Dünenzügen fanden 
wir aber auf der Sandplatte Horste bzw. kleine Dünchen mit Elymus 
(an einer Stelle etwa 12 Elymus-Horste). Es sind dies jene Pflanzen, 
die schon in unserem ersten Aufsatze (BENECKE 1930) über die Strandflora 
erwähnt sind, und die vielleicht auch REINKE schon früher dort gesehen 
hat, der daraus mit Recht auf die verhältnismäßig große Salztoleranz 
von Elymus, welcher darin Agriopyrum gleicht, aber von Ammophila 
verschieden ist, schloß. Tote Elymus-Rhizome deuten vielleicht darauf 
hin, daß hier früher größere Elymus-Bestände vorhanden waren. In 
dieser Gegend finden sich auch einzelne Cakile-Pflänzchen und viele 
Einzelexemplare von Agriopyrum, die zum Teil recht kräftig blau be- 
reift sind. Das Gebiet, in dem die Agriopyren wachsen, dehnt sich 
noch etwa 300 m weit in ostnordöstlicher Richtung aus, wo es dann 
mit einigen kleinen Agriopyrum-Dünchen abschließt. Auf die letzteren 
wird noch zurückzukommen sein. Sehr bemerkenswert ist nun, daß 
wir bei unseren späteren Besuchen (1932) auf dem inneren der beiden 
Randzeldünenzüge auch einige Ammophilen auffinden konnten (Ammo- 
phila arenaria), die dem nordöstlichen Ende des Dünenstreifens genähert 
standen. Die Randzeldünen sind also zur Zeit in dem Stadium, in dem 
sie aus reinen Agriopyrum-Dünen in solche übergehen, die auch schon 
anderen Dünenpflanzen Ansiedlungsmöglichkeit bieten. Ganz ebenso, wie 
die grünen Randzeldünen sich inselartig aus der öden Sandfläche erheben, 
so zeigen sie auch jene bekannte, für wahre Inseln charakteristische, 
allmähliche Besiedlung mit Pflanzen, die mit dem Binsenweizen beginnt, 
dem dann andere Pflanzen folgen (s. BENECKE 1933). Es wird sich 
lohnen, die allmähliehe Besiedlung der Randzeldünen weiter zu verfolgen. 
Hoffen wir, daß nicht Menschenhände hier korrigierend in die natürliche 
Entwicklung eingreifen werden! Der ,,Inselcharakter“ der Randzel- 
dünen ist dadurch bedingt, daß die nordwärts von ihnen gelegenen 
Strandpartien sehr stark versalzen sind (s. weiter unten). 

Wir wollen jetzt die Grundwasserverhältnisse im Gebiet der Randzel- 
dünen betrachten. Die geringsten im Grundwasser dieses Gebietes 
beobachteten Salzkonzentrationen sind 0,5 und 0,9%. Die erstere Kon- 
zentration fand sich an einem Elymus-Standort, die Konzentration 0,9% 
wurde an einer Stelle in dem landeinwärts gelegenen Teil der Randzel- 
dünen gefunden, wo sich später Ammophila angesiedelt hatte. Um diese 
Orte geringster Konzentration legen sich, wie ein Blick auf die Karte 
lehrt, die Isohalinen für 1, 2 und 3% wie konzentrische Ringe herum. 
Innerhalb der Isohaline für 2% liegen die eigentlichen Randzeldünen. So- 
mit spiegeln die Randzeldünen in ihren Grundwasserverhältnissen ganz 
die gleichen Erscheinungen wider, wie sie bei den west- und ostfriesischen 
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Inseln und ganz allgemein bei allen Sandinseln gefunden werden (s. auch 
Jeswier und KEILHACK §. 8f.). Das Wasser mit dem geringen Salz- 
gehalt liegt linsenförmig über dem Seewasser, das den gesamten Sand 
im Untergrund durchtränkt. Daß dies tatsächlich zutrifft, zeigen einige 
Messungen der Salzkonzentration des Grundwassers in tieferen Horizonten. 
Zu diesem Zwecke wurde ein langes, unten mit einer aufgesetzten Eisen- 
spitze verschlossenes Gasrohr mit Hilfe eines Holzhammers in den Sand 
eingetrieben. Das Gasrohr besaß an seinem unteren Ende seitlich ein 
Loch, das durch ein Drahtsieb verschlossen war. Durch diese Öffnung 
drang das Grundwasser in das Rohr ein, der Sand jedoch wurde durch 
das Sieb zurückgehalten. Mittels eines oben eingeführten Gummi- 
schlauches konnte das Wasser abgesaugt werden. Selbstverständlich 
wurden die ersten abgesaugten Wassermengen verworfen, da sie noch 
aus der Gegend des obersten Grundwasserspiegels stammten. Auf diese 
zwar recht primitive, aber doch für den Anfang hinreichende Weise 
konnte ermittelt werden, daß im Gebiet der Randzeldünen in 85 cm 
Tiefe das Grundwasser bereits eine Konzentration von 2,2% Salz aufwies, 
während es an seiner in 30 cm Tiefe angetroffenen Oberfläche nur 0,9% 
Salz enthielt. Man sollte meinen, daß sich solche kleinen Inseln weniger 
salzigen Grundwassers kaum lange halten könnten, da durch Diffusion in 
so kleinem Gebiet Konzentrationsunterschiede bald ausgeglichen sein 
müßten. Dies scheint nun aber, wie unsere späteren Besuche zeigten, 
nicht der Fall zu sein!. So hatten wir im September 1932 Gelegenheit, 
Wasserproben auf ihren Salzgehalt hin zu untersuchen, zu einer Zeit, 
als fast der gesamte Südstrand von der See überschwemmt war. Das 
Wasser lief bei Ebbe wieder ab, und oberflächlich stehenbleibende Wasser- 
pfützen, z. B. gleich hinter dem nördlichen der beiden Randzeldünenzüge, 
zeigten einen Salzgehalt von etwa 3%. Ganz in der Nähe hatte jedoch 
das Grundwasser, das in 30 cm Tiefe angetroffen wurde, nur 0,9% Salz, 
d. h. eben soviel, wie auch in anderen Zeiten, zu denen der Strand nicht 
überschwemmt war. Genau die gleichen Befunde ließen sich an den 
Standorten für Ammophila und Elymus machen (Oberflächenwasser 3,2% , 
Grundwasser 1,1 bzw. 1,7%). 

200 m südwestlich von den Randzeldünen liegt noch eine kleine, 
ziemlich weit gegen die See vorgeschobene Agriopyrum-Düne, die zu 
den verschiedensten Zeiten recht genau untersucht wurde. Sie besteht 
aus 40—60 kräftigen, im August reichlich blühenden, blaubereiften, 
dadurch den relativ hohen Salzgehalt verratenden Agriopyrum-Horsten. 
Besonders bemerkenswert ist, daß an dieser Düne das Grundwasser zu 
1 Daß in einem relativ kleinen Gebiet, wie es die Randzeldünen darstellen, 
der Salzgehalt der obersten Sandschichten viel stärker von dem vorhergehenden 
Witterungscharakter (Regengüsse, Überschwemmungen usw.) abhängt als in größe- 
ren Gebieten, ist ziemlich wahrscheinlich; doch müssen systematische Untersuchun- 
gen, für die wir bisher keine Zeit und Gelegenheit fanden, zur Klärung dieser Fragen 
durchgeführt werden. 
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allen Zeiten 2,7—2,9%, im Durchschnitt 2,8% Salz aufwies, ganz gleich, 
zu welcher Jahreszeit die Messungen durchgeführt wurden. Die Tiefe 
des Grundwassers wurde 1931 zu 30 cm, 1933 zu 70 cm gefunden. Eine 
Vergrößerung der Düne im Laufe der Jahre haben wir nicht feststellen 
können. 300 m nördlich dieser Agriopyrum-Düne, 150 m nordwestlich 
der Randzeldünen, liegt ebenfalls eine recht ansehnliche Agriopyrum- 
Düne, die etwa 50 cm über die Strandfläche emporragt. Hier fand sich 
in 40 cm Tiefe 1,9% Salz im Grundwasser. 

Die beiden zuletzt geschilderten Dünen und die Randzeldünen 
bilden auf dem östlichen Abschnitt des Südstrandes das einzige Ge- 
biet, in dem die Salzwasserkonzentration unter Seewasser bleibt. 
Dies Gebiet relativ niedriger Konzentration, das außer den genannten 
Dünen nur in seinem nördlichen Teil zerstreut mit Agriopyrum-Einzel- 
pflanzen besetzt ist, schiebt sich gleichsam wie eine Zunge in das Ge- 
biet der starken Salzkonzentrationen ostwärts vor. Nördlich und 
östlich, aber auch südlich, sind nämlich die im Grundwasser gefundenen 
Salzmengen erheblich größer als der Salzgehalt des Seewassers. Erst 
kurz vor dem sekundären Dünenzuge nimmt der Salzgehalt des Grund- 
wassers schnell ab und erreicht wieder Werte, die unter Seewasser liegen. 
So hat es gleich südlich von den, der „Greunen Stee“ vorgelagerten, 
sehr niedrigen sekundären Dünen, die mit viel Elymus und anderen 
Dünenpflanzen bestanden sind, nur mehr etwa 1% Salz. Zwischen den 
Dünenhügeln ist es bereits ganz süß. Das Gebiet niedriger Konzentrationen 
(bis etwa 3%), auf dem unter anderem die Randzeldünen liegen, hört 
etwa 200 m östlich von diesen auf. Aber 100—150 m weiter östlich 
liegen noch jene, oben schon erwähnten, kleinen Agriopyrum-Dünchen, 
die man vielleicht als die östlichsten Ausläufer der Randzeldünen an- 
sehen könnte. Im September 1932, als fast der ganze Südstrand über- 
schwemmt war, konnten wir sehr schön sehen, wie auf diesen kleinen 
Dünchen, die gerade noch aus dem Wasser hervorragten, sich eine 
große Zahl von Seevögeln niedergelassen hatte, so die Lage dieser 
Inselchen auf weite Ferne hin markierend und zweifellos auch für 
ergiebige Düngung des Binsenweizens sorgend. Bei diesen Dünen 
wurde im August 1931 das Grundwasser in 30 cm Tiefe gefunden. Es 
enthielt 5—6% Seesalz. Das ist die höchste Grundwasserkonzentration, 
bei welcher wir den Binsenweizen auf Borkum dünenbauend gefunden 
haben. Der Sand ist in diesen Gebieten reichlich schlickig und vielfach 
feucht, so daß für ein kräftiges Wachstum dieser Dünchen kaum die 
erforderlichen Mengen lockeren Sandes vom Winde herangetragen werden 
dürften. Weiter östlich dieser Dünen wurde kein Agriopyrum mehr 
angetroffen, doch trat nach etwa 200 m Salicornia vereinzelt auf. Sie 
wuchs hier in 5,5%iger Bodenlösung. Erst viel weiter nördlich finden 
sich wieder einzelne Agriopyren, die in 5%igem Grundwasser wurzeln ; 
es wurde sichergestellt, daß hier die Wurzeln wirklich bis in das Grund- 
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wasser reichen. Sie wachsen nicht selten schräg nach aufwärts (positiver 
Aerotropismus, negativer Halotropismus ?). 

Die letzten Angaben über Salzkonzentrationen im Grundwasser 
deuteten schon an, daß wir uns bereits im @ebiet der stärkeren Salz- 
konzentration des Grundwassers befanden, das jetzt eine zusammen- 
hängende Besprechung erfahren soll. 

Zum ersten Male war es uns bereits im Herbst 1930 aufgefallen, 
daß an verschiedenen Stellen des Borkumer Südstrandes Salicornien 
gedeihen über einem Grundwasser, dessen Konzentration sich auf mehr 
als das Doppelte der Seewasserkonzentration erheben kann. Dies gab 
den ersten Anstoß zu einer etwas genaueren, aber noch keineswegs er- 
schöpfenden Behandlung dieser Fragen, die wir für die ostfriesischen 
Inseln noch nicht beantwortet finden!. Wie schon erwähnt wurde, 
ist das Gebiet der Randzeldünen von drei Seiten von Gebieten höherer 
Salzkonzentration umgeben. So sehen wir im Norden eine große, ebene 
Fläche, die fast ganz vegetationslos ist. Es finden sich bestenfalls noch 
einige stark verkümmerte Agriopyrum-Pflänzchen. Das Gebiet ist 
schlickig, immer sehr feucht und nicht selten überschwemmt. In ihm 
kann die Salzkonzentration des Grundwassers die respektable Höhe 
von 15% erreichen. Dies ist nicht nur vorübergehend der Fall, vielmehr 
fanden wir solche Mengen zu verschiedenen Jahreszeiten. Es würde 
hier viel zu weit führen, wollten wir die große Menge der Konzentrations- 
messungen, die wir bei den verschiedenen Besuchen vorgenommen haben, 
im einzelnen anführen. Ein Blick auf die Karte zeigt, wie sich um das 
Gebiet höchster Konzentration die Isohalinen für die schwächeren 
Konzentrationen mehr oder weniger konzentrisch herumlagern, eine all- 
mähliche Abnahme des Salzgehaltes nach außen hin anzeigend. Das 
Konzentrationsgefälle um dieses Zentrum ist nach Westen und nach 
Norden sehr steil, so daß in diesen Richtungen die Isohaline z. B. für 
2% nur etwa 120m von dem Orte maximaler Konzentration entfernt 
liegt. In der Richtung nach Osten und Südosten ist die Abnahme im 
Salzgehalt viel langsamer. Der ungefähr durch die Isohaline für 11 

1 Angaben darüber, daß kleinere Gebiete eine höhere Konzentration des Salzes 
als ihre Umgebung aufweisen, finden wir bei J. M. K. PENNINK. Lehmige Sande 
und Inseln von Torf halten, wenn sie von vornherein mit Salzwasser durchtränkt 
sind, dieses sehr lange fest, auch wenn sich über ihnen bereits neue Sandmassen 
abgelagert haben. Infolge ihrer geringen Durchlässigkeit setzen sie der normalen 
Wasserbewegung einen Widerstand entgegen. Das Wasser kann auf anderen 
Wegen sich leichter bewegen, und der Salzgehalt wird in diesen Lehm- oder Torf- 
inseln lange Zeit höher sein als in deren Umgebung. Allerdings handelt es sich 
hier um Konzentrationen, die noch unter Seewasserkonzentration liegen. Daß 
in oberflächlichen Schichten Salzkonzentrationen über Seewasser vorkommen können, 
hat z. B. STOCKER am Wattstrand bei Langwarden gefunden. Doch hält er es für 
wahrscheinlich, daß der Salzgehalt von 6,2%, den er bei Ebbe gefunden hat, bei Flut 


wieder auf normale Seewasserkonzentration zurückgeht. — Vgl. auch GESSNER, 2: 
Ökologische Untersuchungen an Salzwiesen. Mitt. naturwiss. Ver. Greifswald 57, 


23, 25 (1930). 
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bzw. 12% begrenzte Kern ist völlig vegetationslos. Bei 8—9% Salz 
treten dann einige äußerst kümmerliche Agriopyrum-Pflänzchen auf. Hier 
beginnt auch jene eigenartige Vegetation von Schlickstrandalgen, auf 
die wir schon kurz hingewiesen haben, und für deren weiteres Studium 
der Südstrand von Borkum sehr geeignet sein dürfte!. Etwas mehr 
Agriopyren treten im Gebiet der Isohalinen für 6—8% auf. Sie sind hier 
noch immer sehr schwächlich, werden aber robuster und nehmen zahlen- 
mäßig zu, je mehr die Salzkonzentration abnimmt. Nach Osten hin 
tritt Agriopyrum nur sehr selten auf. Hier findet sich aber bereits bei 
einer Konzentration von 11% Salicornia ein. Auch sie ist bei diesem 
hohen Salzgehalt anfangs recht klein und kümmerlich, nimmt aber 
nach Osten hin, wo die Konzentration der Bodenlösung abnimmt, 
mengenmäßig zu und wird immer üppiger. Die Salicornienvegetation 
reicht weiter östlich in ein zweites Gebiet starker Konzentration hinein, 
in dessen Kern ein Salzgehalt von 13% gefunden wird. Im allgemeinen 
halten sich die Salicornien nördlich von diesem Zentrum, doch kann 
man den Queller auch hier in einer Konzentration von 11% antreffen. 
Nach Norden hin findet er sich, solange die Konzentration im Grund- 
wasser nicht niedriger ist als 3%. Bei 3% tritt dann auch wieder reich- 
licher Agriopyrum auf, und es finden sich Andelpolster in großer Zahl. 
Weiter nördlich, wo die Konzentration im Bodenwasser nahezu 0 ist, 
besiedelt Agrostis die Dünentälchen. (Diesen Teil des Südstrandes 
schildert auch REINKE, |. c. 1909, S. 8f.) 

Ein drittes Gebiet starker Salzkonzentration liegt im Südosten von 
den Randzeldünen. Auch hier sind schon Konzentrationen bis zu 13% 
Salz festgestellt worden, aber die bisherigen Zahlenwerte sind nur sehr 
vereinzelt, so daß dieses Gebiet auf der Karte nur angedeutet werden 
konnte. Pflanzenleben fehlt dort vollständig. 

1 Hier sei über diese Algen nur folgendes gesagt: Äußerlich sieht man dem 
bräunlichen, feuchten Boden nicht an, daß Algen vorhanden sind. Kratzt man 
aber die obersten 4—5 mm des schlickigen Bodens fort, so erscheint darunter 
eine dünne, grüne bis blaugrüne Schicht. Dies beobachtet man am Südstrand 
überall da, wo die Konzentration der Bodenlösung nicht allzu hoch ist. Eine bis 
jetzt erst ganz summarische mikroskopische Untersuchung ergab außer kleinen 
Diatomeen und Chlorophyceen vor allem Cyanophyceen. Unter diesen sehr viel 
ziemlich dicke (9—12 x) und dünnere (2—6 2) Oscillatorien. Neben Chroococcaceen 
wurden auch etwa 4, dicke Arthrospiren gefunden. Unter dieser Algenschicht 
— sie war etwa 2—5 mm stark — war der Sand dann wieder algenfrei, aber auf- 
fallend geschichtet. Auf eine etwa 1 cm dicke Schicht, die schwarz von Schwefel- 
eisen ist, folgt eine 3 mm dicke braune Schicht (oxydiertes FeS), dann wieder eine 
schwarze, dann braune Schicht usw. Vgl. auch Warmıng, KÜHNHOLTzZ-LORDAT, 
CARTER, Es, Bruce. Unter anderem sagt Bruce: „It is concluded that the 
formation of ferrous sulphide in the beach is associated with diminished circulation 
of air and water in the masse of the sand, due either to gross obstruction or to 
fineness of grade, or both. The presence of organic detritus, usually of an algal 
nature, appears to be essential to the reaction, and bacteria play an important röle 


in the sequence of changes.“ 
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Das Vorkommen solcher Gebiete starker Salzkonzentration im Grund- 
wasser hat fiir den Biologen eigentlich nur insofern Interesse, als es 
das Pflanzenvorkommen beeinflußt. Wie diese ,,Salzpfannen“, die 
unseres Wissens bisher nur aus ariden Gebieten bekannt sind, zustande 
kommen, das zu erforschen ist mehr Sache des Geologen und Geo- 
physikers. Wir begnügen uns damit, darauf hinzuweisen, daß solche 
Konzentrationserhöhung durch Evaporation entstehen kann, falls gewisse 
Vorbedingungen erfüllt sind. Zu diesen gehört 1. Überflutbarkeit des 
Gebietes, 2. niedriger Grundwasserstand, 3. schlickiger, schwer durch- 
lässiger Boden, in dem das Salzwasser kapillar bis an die Oberfläche 
steigen kann. 

Eine bisher von uns nur ganz oberflächlich untersuchte Frage ist 
die, wie an solchen Stellen, an denen der Grundwasserspiegel starken 
Salzgehalt zeigt, in tieferen Schichten, unterhalb des Grundwasser- 
spiegels die Salzkonzentration sein mag. Mittels jenes, oben ge- 
schilderten primitiven Apparates haben wir an den entsprechenden 
Stellen auch aus tieferen Schichten Wasserproben entnommen und 
untersucht. Wir konnten dabei vorläufig nicht weiter als reichlich 1 m 
tief gehen. Die folgende Tabelle gibt einige Stichproben wieder: 


Tabelle 1. Tiefe und Salzgehalt des Grundwassers. 





In Höhe des Grund- In Höhe des Grund- 
wasserspiegels Unterhalb desselben wanieiplegeis Unterhalb desselben 





Tiefe in Seesalz Tiefe in Seesalz Tiefe in Seesalz Tiefe in un. 


























cm % em % cm % cm 

15 2,7 75 5,71 30 8,5 95 8,6 
15 4,9 75 8,02 30 9,5 85 9,9 
20 y be 110 7,9 35 14,2 90 14,0 
20 9,8 75 10,3 40 12,8 90 13,3 
30 8,8 70 10,5 60 5,1 115 5,4 


Abgesehen also von einem Falle wird der Salzgehalt in den tiefer- 
liegenden Schichten des Grundwassers höher. Es hat an seiner 
Oberfläche die geringste Konzentration. Wie aber die Untersuchungen 
von PENNINK und DuBois u. v. a. und eine Reihe von Grundwasser- 
bohrungen gezeigt haben, ist der sandige Untergrund der Inseln vom 
Meerwasser durchtränkt. Und ebenso, wie durch die Ansammlung von 
Regenwasser das Seewasser innerhalb der Insel nach unten hingedrängt 
wird, wird auch die Ansammlung stärker konzentrierten Salzwassers 
in den oberen Schichten nur eine Zurückdrängung bzw. eine Herab- 
drängung des ursprünglich vorhanden gewesenen Seewassers bewirken 
können. Wir werden also in größerer Tiefe wieder Salzkonzentrationen 
im Grundwasser erwarten können, die sich mehr und mehr der Seewasser- 


1 Bei einer der kleinen Agriopyrum-Düne, nordöstlich von den Randzeldünen. 
2 Salicornia-Standort. 
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konzentration angleichen. In welcher Tiefe dies der Fall sein wird, läßt 
sich theoretisch nicht voraussagen. (Bei Überschichtung des Salzwassers 
mit Regenwasser läßt sich, reiner Sand im Untergrund vorausgesetzt, 
die Tiefe, in der Salzwasser angetroffen wird, aus den spezifischen 
Gewichten des Süß- und Seewassers ableiten.) 

Eine für den Pflanzenwuchs natürlich ganz besonders wichtige 
Frage ist die nach der Salzkonzentration, die sich vor allem an solchen 
Stellen, an denen das Grundwasser besonders konzentriert ist, in dem 
über dem Grundwasserhorizont liegenden Boden einfindet. Wir wählen 
eine pflanzenleere Stelle des Südstrandes südöstlich der Südbake und 150m 
vom Hang der sekundären Dünen entfernt. Das Grundwasser stand 
hier 60 cm tief und führte 13,3% Salz. 3cm unter der Oberfläche 
des, wie immer an solchen Stellen hoher Salzkonzentration; ziemlich 
dunkelbraun gefärbten Sandes, hatte das Bodenwasser etwa 19% 
und eben über dem Spiegel des Grundwassers (55 em tief) etwa 15% 
Salz. In diesem Falle nimmt also der Salzgehalt des Bodenwassers 
bis zum Spiegel des Grundwassers hin allmählich ab, um in tieferen 
Grundwasserschichten, wie oben schon beschrieben, zunächst wieder 
mehr oder weniger anzusteigen. Die Zunahme des Salzgehaltes nahe 
der Oberfläche ist offenbar eine Folge der starken Evaporation, denn 
um Pfingsten 1932, als die Messungen gemacht wurden, war eine lange, 
trockene Zeit vorausgegangen, und es war auch zur Zeit der Untersuchungen 
trocken, warm und windig. Systematische Untersuchungen müßten 
auch hier die sich von selbst aufdrängende Frage zu lösen versuchen, 
inwieweit Veränderungen in der Salzkonzentration zwischen Grund- 
wasserniveau und Sandoberfläche von Regengüssen, Überflutungen usw. 
abhängen, und wie schnell und wie tief sich der Einfluß der genannten 
Faktoren geltend macht. 

Ehe wir die Ausführungen über die ,,Salzpfannen“ abschließen, 
müssen wir noch mit einigen Worten auf die Zusammensetzung des 
Grundwassers eingehen. In unserer früheren Mitteilung (BENEcKE und 
ARNOLD, S.370) sind wir bei der Berechnung der Salzkonzentration 
des Grundwassers von der Voraussetzung ausgegangen, daß das salzige 
Grundwasser sich nur in der Gesamtsalzmenge, nicht aber in dem quanti- 
tativen Mengenverhältnis seiner einzelnen Komponenten vom Seewasser 
unterscheidet. In reinen Sandstranden ist dies auch im weitestgehenden 
Maße der Fall. Hier wird also der Rückschluß vom Chlorgehalt auf den 
Gesamtsalzgehalt hinreichend genau sein. Bei schlickigen Böden wird 
sich jedoch nicht nur durch die selektive Adsorption, sondern auch 
durch die Tätigkeit der Mikroorganismen, die Salzzusammensetzung 
ändern können. Auf unsere Bitte hin hatte Herr Apotheker Dr. Perry, 
dem wir dafür auch an dieser Stelle herzlich danken, die Freundlichkeit, 
die quantitative Untersuchung einer Probe Seewassers vorzunehmen, 
deren Konzentration sich auf 11,3% belief. Die Ergebnisse dieser 
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Analyse sind in nachfolgender Tabelle dargestellt. Sie enthält außer- 
dem noch die, unter Zugrundelegung der mittleren Zusammensetzung 
des Seewassers für ein Wasser mit 11,3% Salz zu erwartenden Salz- 
mengen. Die Differenz gibt die Abweichung in der Zusammensetzung 
des analysierten Wassers an. 


Tabelle 2. Zusammensetzung des Grundwassers. 




















Analysenwerte | Berechnete Werte Differenz Zu-oder Abnahme 
in g/l in g/l in g/l in % 
Cr 62,504 62,630 — 0,126 — 0,2 
80,-- 9,526 8,842 + 0,684 Le A 
K+ 1,191 1,258 — 0,067 — 53 
Nat 34,211 34,495 — 0,284 — 0,8 
Ca++ 0,636 1,383 — 0,747 — 54,0 
Mg++ 4,864 4,319 + 0,545 + 12,3 
Summe 112,932 112,927 





Spezifisches Gewicht des Grundwassers 1,0796 (17,5°C). Die aus 
der vorhandenen Cl-Menge berechnete Salzkonzentration hätte ergeben: 
CI x 18 = 62,5 x 1,8 = 112,5 g/Liter = 11,25%. 

Wie die Berechnung der Salzkonzentration aus der vorhandenen 
Cl-Menge ergibt, macht der Fehler, der dabei entsteht, nur 0,04% aus, 
fällt also für unsere Fragestellung gar nicht ins Gewicht. Es macht 
sich jedoch eine interessante Veränderung in der quantitativen Zu- 
sammensetzung des Grundwassers gegenüber Seewasser bemerkbar. 
So sind vom Ca 54% der gesamten im Seewasser vorhandenen Menge 
in unlösliche Form übergegangen und aus dem Wasser verschwunden. 
Dagegen hat sich das Mg um 12,3%, das SO, um 7,7% angereichert. 
Na und Cl haben nur wenig abgenommen, vom Kalium aber sind 5,3% 
verschwunden. Worauf diese Veränderungen beruhen, läßt sich nicht 
mit Sicherheit sagen. 

Anhang. 
Norderney. 

Es schien uns nicht ohne Interesse zu sein, zu ermitteln, ob vielleicht Salzgehalts- 
bestimmungen, wie wir sie in großer Zahl durchgeführt haben, insofern nur von 
ephemerem Wert sind, als sich eventuell im Laufe der Jahre der Salzgehalt der 
gleichen Orte stark ändert. Es wurde daher Ende August 1931 der Insel Norderney 
nochmals ein kurzer Besuch abgestattet, um einige Zahlen zu gewinnen, die mit 
den von uns im Jahre 1929/30 ermittelten verglichen werden konnten. 

Die in Norderney gewählte Meßstrecke lag ziemlich genau im Nordosten des 
Leuchtturms auf dem flachen Nordstrand, etwa da, wo auch die Meßstrecke von 
1929/30 lag. In einer Länge von fast 1000 m zog sie sich vom Rand der steil abfallen- 
den sekundären Dünen in nordsüdlicher Richtung bis zur Uferlinie hin. Die Mittel- 
hochwasserlinie war damals etwa 150 m vom Wasser entfernt, das Grundwasser 
hatte dort 3,4% Salz. 200 m landeinwärts stand es in reichlich 30 cm Tiefe und 
führte nur mehr 2,2% Salz. Weitere 100 m landeinwärts wies es in 40 cm Tiefe 
noch etwa die gleiche Konzentration (2,25%) auf. Erst 350 m von der Mittel- 
hochwasserlinie entfernt, trafen wir auf die erste Agriopyrum-Düne (hier 1,84% 
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Salz in 40 cm Tiefe), und nach weiteren 100 m trat der vorderste Ammophila-Horst 

auf. Hier ist das Grundwasser schon sehr salzarm (0,35% in 70 cm Tiefe). Land- 

einwärts folgen dann große, flache Agriopyrum-Dünen mit Ammophila-Horsten 

usw. Gleich vor den sekundären Dünen fielen massenhaft Salsola-Pflanzen auf. 

Wir sehen also, daß im wesentlichen dieselben Salzkonzentrationen sich bei den 

Agriopyrum- und Ammophila-Pflanzen zeigen, wie wir sie auch im Jahre 1929/30 
haben. 


Juist. 


Juist wurde im September 1933 für einige Tage besucht. Um das westliche 
Ende der Insel, d. h. die auf dem Meßtischblatt von 1924 (Blatt Juist-West) als 
Haak bezeichnete Sandplate zu untersuchen, nehmen wir einen etwa 11 m über 
der Haakplate auf dem Grat der Haakdünen (vgl: REINKE 1909, S. 30) liegenden 
Punkt zum Ausgangspunkt unserer Wanderung; die Stelle liegt 450 m südwestlich 
von der Westbake. Am Hang der sekundären Dünen finden sich reichlich Agrio- 
pyren und Ammophilen. Gehen wir nun in Richtung auf den im Südwesten in der 
Ferne sichtbaren Leuchtturm von Borkum zu, so stoßen wir schon nach einem 
Weg von 120 m auf die äußersten Pflanzen, d. h. eine Agriopyrum-Düne, bei welcher 
das Grundwasser in einer Tiefe von 70 cm steht und 1,45% Seesalz enthält. Der 
Sand ist dort reich an Schwefeleisen. In gleicher Richtung weiterschreitend be- 
treten wir nun eine ausgedehnte, pflanzenleere Sandplate, auf welcher wir in 500 m 
Entfernung von unserem letzten Standort eine Wasserprobe entnehmen. Das Wasser 
steht schon in einer Tiefe von 30 cm und führt 3,75% Salz. Weiter in der gleichen 
Richtung, nach etwa 180 m, hebt sich der Strand wieder etwas, das Grundwasser 
wird erst in 60 cm Tiefe erreicht und der Salzgehalt geht etwas zurück, nämlich 
auf 2,5%. Von da sind es bis zur See noch etwas mehr als 200 m. 

Am Nordstrand, d. h. nördlich von dieser vegetationslosen Sandplatte, haben 
sich Agriopyrum-Pioniere, die kleine Dünchen gebildet haben, 200 m vom Wasser 
entfernt angesiedelt (1,65% Salz im Grundwasser). Etwas östlich von ihnen und 
etwas mehr landeinwärts (3—400 m von der See) finden sich kleine mit Ammophila 
und Oakile bestandene Dünen; bei ihnen führt das Grundwasser 1,4% Salz in 90 cm 
Tiefe, das Bodenwasser in 50 cm Tiefe hat aber nur 0,8% Seesalz. Ob diese Dünen 
früher einen mit Agriopyrum bestandenen Unterbau gehabt haben, oder nicht, — 
letzteres nimmt REINKE, der Juist im August und September 1908 besucht hat, 
für die im Durchbruch der Kalfamerdünen befindlichen Ammophila-Diinen an —, 
ist zweifelhaft. Wohl möglich, daß sich Ammophila hier als Pionier angesiedelt 
hat, weil in solcher Entfernung vom Wasser und bei der Tiefe des Grundwasser- 
standes an dieser Stelle der geringe Salzgehalt es dem Helm ermöglicht. Bei stärkerer 
Versalzung des Bodens w:uß er ja bekanntlich diese Pionierrolle dem Binsenweizen 
überlassen. 

Soweit der Westzipfel Juists. 

Auf dem Kalfamer, d. h. dem südwärts gerichteten Ostzipfel von Juist (REINKE, 
L c. 8. 22f.), standen die äußersten Agriopyrum-Pioniere ziemlich dicht an der See. 
Trotzdem führte das Grundwasser, das bei Tiefwasser in einer Tiefe von etwa 1 m 
angetroffen wurde, nur 2,6% Salz, und das Bodenwasser in 40 cm Tiefe hatte nur 
1,8%. Wandern wir auf dem Kamm des Kalfamers inselwärts, so treffen wir in einer 
Entfernung von 80 m von den eben genannten Agriopyren Elymus, Cakile, Ammophila, 
Salsola, Honckenya. Der Boden enthielt hier in 30 cm Tiefe 5,2% Wasser und darin 
1,55% Salz. Ein gleich dabinter liegender schmaler Inundationsstreifen, der sich 
in nordsüdlicher Richtung erstreckte, war, wie üblich, ohne Pflanzen; im Grund- 
wasser, das bei 90cm Tiefe angetroffen wurde, konnten 2,25% Salz festgestellt 
werden. Die See führte 3,35% Salz. 

Dicht südlich vom Kalfamer konnten zur Zeit des Tiefwassers auch einige 
Proben aus dem Wattenschlick uniersucht werden. Das Grundwasser enthielt an 
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diesen Stellen 5,7% Salz, also erheblich mehr als das Seewasser selbst (vgl. dazu 
eine ähnliche Beobachtung auf der Sandplate ,,Lütje Hörn‘‘, BENECKE, 1933, 8.7). 

Auch an anderen Stellen führte das Grundwasser im Watt südlich vom Strand 
4,4—5% Salz. Ebenso hohe Salzkonzentrationen wies auch der schlickige Boden 
über dem Grundwasserspiegel auf. Unter anderem hatte eine genau 250 m südlich 
von der Ostbake entnommene, schlickig-sandige Grundprobe 16% Wasser und in 
diesem 5% Salz. In einer Entfernung von 600 m südöstlich von der Ostbake treffen 
wir auf schlickigem Boden Agriopyrum-Pioniere; eine Kontrolle des Grundwassers 
ergab 3,4% Salz in 75cm Tiefe. 

Ein Ausflug auf Juist wurde auch dem ,,Hammer Loog‘ (vgl. Reinke 1909, 
8. 28 und 29) gewidmet. Die Vermutung, daß sich vielleicht in diesem eingedeichten, 
sandmarschähnlichen Gelände am Nordstrand eine höhere Salzkonzentration im 
Grundwasser zeigen könnte, erwies sich als unzutreffend; die Konzentration weder 
des Grund- noch des Oberflächenwassers ging wesentlich über 0,5% hinaus. Die 
oben (8S. 684) für die Versalzung als erforderlich genannten Vorbedingungen fehlen 
hier offenbar. An einer Stelle, an der kräftige Andelpolster standen, war das Grund- 
wasser in 40 cm Tiefe anzutreffen und führte 0,45% Salz. Eine Bodenprobe an 
einer anderen Stelle, an der außer dem Andel kräftige Salicornien wuchsen, ent- 
hielt 20 cm unter der Oberfläche 17% Wasser und in diesem 0,53% Salz. 

Fassen wir zusammen, so können wir sagen, daß die Konzentration des Grund- 
wassers bei Agriopyrum-Pionieren oder primären Dünen auf Juist ähnliche Werte 
aufweist wie auf den anderen Inseln; dies gilt sowohl für rein sandigen als auch 
für schlickigen Boden. Die Konzentration des Grundwassers im Wattenschlick 
übersteigt, wenigstens an bestimmten Stellen direkt südlich der Insel die des reinen 
Seewassers. Die genauere Untersuchung der hierfür verantwortlich zu machenden 
Faktoren ist mehr Sache des Geologen als des Biologen. Eine Untersuchung der 
Mikrobenwelt an so stark salzigen Stätten hätte aber auch biolovisches Interesse. 


Memmertsand. 


Der Memmert wurde ebenfalls im September 1933 von Juist aus besucht. Wir 
hielten uns dort einen Tag lang auf und wurden von Herrn O. LEEGE geführt. Der 
Orientierung halber geben wir eine Skizze dieses Sandes bei (Abb. 3), deren Umrisse 
dem Meßtischblatt Juist-West von 1924 entnommen worden sind, also nicht mehr 
genau stimmen werden. Doch sind der neue west-östlich laufende Norddamm 
(,.Ammophila-Deich‘‘, Pflanzungen von Phragmites und Ammophila) und der flache 
reichlich 800 m lange, etwa von Nordnordwest nach Südsüdost laufende Agrio- 
pyrum-Damm nach den Angaben von O. LEEGE eingetragen. 

Wir landeten südlich von dem mit I bezeichneten Punkte. Etwa bei I stehen 
primäre Agriopyrum-Dünen (REINKE 1909, S. 34) etwa 20 m vom Wasser entfernt. 
Im 80cm tief stehenden Grundwasser wurden 2,5% Salz ermittelt. Ungefähr 
bei II, südöstlich von I, lagen bis 1,70 m hohe Agriopyrum-Dünen. Hier führte das 
90 cm unter der Sandplate liegende Grundwasser etwa 2,0% Salz. Die gleiche 
Salzmenge enthielt eine aus 50 cm Tiefe entnommene Bodenprobe. Der Boden war 
FeS-haltig. Von hier aus gehen wir weiter über eine pflanzenleere Stelle (III, 
Grundwassertiefe 90 cm, 4,5% Salz, also beträchtlich über Seewasserkonzentration) 
zu einer kleinen Agriopyrum-Düne, die sich 30 m nördlich vom Norddamm (etwa 
bei IV) befand. Die Salzkonzentration im Grundwasser (70 em tief) war erheblich 
gesunken (1,2%), und auch der Sand führte in 30 cm Tiefe nur 1,1% Seesalz. 

Gleich südlich von dem neuen Norddamm lag eine kleine Delle, in der außer 
vielen anderen Pflanzen auch Salicornien wuchsen. Dennoch enthielt hier (V) das 
Grundwasser (65 cm tief) nur 0,5% Salz, und auch in den darüberlagernden Boden- 
schichten konnten nicht mehr als 0,8% Salz gemessen werden. Der Boden enthielt 
aber viel Fes. 


Planta Bd. 23. 44 
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Dicht außerhalb des künstlichen Agriopyrum-Dammes stand damals Seewasser, 
und zwar sog. ,,Wehwasser“, d.h. vom Winde dorthin gestautes Wasser, das 
infolge der Evaporation 4,75% Salz enthielt (VI). Einige Meter westlich von dem 
Damm führte das Grundwasser an pflanzenleerer Stelle (z. B. bei VII) nicht weniger 
als 17% Saiz in 65cm Tiefe. Das ist die höchste Konzentration, die wir bislang 
in jener ganzen Gegend gefunden haben. Dicht am Damm, innerhalb und außer- 
halb desselben, wo Salicornia stand, enthielt es immer noch etwa 7% (VIII). Die 





Memmert. 





















Abb. 3. Übersichtskarte des Memmertsandes. 


Evaporation bewirkte hier an der Oberfläche die Bildung einer dünnen Salzkruste, 
und man sah Salicornien, die durch das Übermaß des Salzes abgetötet waren. 

Alle diese an einem einzigen Tage vorgenommenen Untersuchungen sind im 
höchsten Grade fragmentarisch. Immerhin dürften beachtenswert sein einmal die 
enorme Salzkonzentration im Grundwasser im eingedeichten Teil des Memmerts, 
sodann die über das Seewasser gesteigerte Konzentration bei dem auf unserer 
Kartenskizze mit III bezeichneten Punkt. Eine genaue Untersuchung der Salz- 
verhältnisse im östlichen Teil des Memmertsandes, die noch ganz unbekannt sind, 
wäre zweifellos von Wert. 


Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 

1. Borkum, Nordstrand. An dem aus reinen, ziemlich groben Sanden 
bestehenden Nordstrand von Borkum steigt die Salzkonzentration 
im Grundwasser nirgends über die im Seewasser; sehen wir von einem 
Sonderfalle ab (vgl. S. 668), so zeigt sich ein ungestörter, stetiger Abfall 
des Salzgehaltes von der Uferlinie bis zu den sekundären Dünen. An deren 
Fuße liegt ein mit kümmerlichen Agriopyrum-Pflanzen nur äußerst locker 
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bestandenes, sonst vegetationsloses Inundationsgebiet, in dem das 
Grundwasser sehr salzarm ist, und das nur bei Sturmfluten vom Meer- 
wasser überschwemmt wird; es ist meistens feucht, weil das Grund- 
wasser vielfach dicht unter der Oberfläche der ziemlich feinkörnigen Sande 
steht. Zwischen dem Inundationsgebiet und den Springfluthochwasser- 
linien hat Agriopyrum (an einigen Stellen auch Elymus) kleine Dünen 
aufgebaut, die sich weiter landeinwärts zu Agriopyrum-Feldern vereinigen 
und dann von Ammophila besiedelt werden. Die Agriopyrum- bzw. 
Cakile-Pioniere gehen im allgemeinen nur bis dicht an die Springflut- 
hochwasserlinien heran; nur an wenigen Stellen dringen sie über diese 
seewärts vor. 

2. Borkum, Südstrand (westlicher Teil). In ähnlicher Weise ist auch 
der westliche Teil des Südstrandes besiedelt. An verschiedenen genauer 
untersuchten Standorten bei der Springfluthochwasserlinie (d.h. in der 
Nähe der Pioniere) wurde ermittelt, daß hier die durch die Gezeiten 
bedingten Schwankungen im Stande des Grundwassers nur sehr gering, 
die im Salzgehalt ganz unbedeutend sind. Größere Schwankungen treten 
erst im Bereich der Mittelhochwasserlinie, wo sich keine Pflanzen mehr 
finden, auf. Jahreszeitliche Schwankungen im Salzgehalt sind an Pflanzen- 
standorten nicht mit Sicherheit beobachtet worden. 

3. Borkum, Südstrand (östlicher Teil). Die auf Grund zahlreicher 
Grundwasseruntersuchungen ermittelten Salzkonzentrationen des Süd- 
strandes sind auf der Karte 2 in Form von Isohalinen dargestellt worden, 
welche ein anschauliches Bild von der Salzverteilung im Südstrand geben. 

Abgesehen von dem westlichen Teil des Südstrandes! ist nur noch 
das Gebiet der Randzeldünen relativ salzarm (unter 3%). Für diese 
konnte gezeigt werden, daß das salzarme Grundwasser, welches hier 
angetroffen wird und erst das Fortkommen der Ammophila-Pflanzen er- 
möglicht, linsenförmig über konzentrierterem Salzwasser ruht. Im Be- 
reiche dieser Dünen wachsen bis heute außer Agriopyrum und spärlicher 
Ammophila noch Elymus und Cakile. 

Der übrige Teil des östlichen Siidstrandes! ist stark salzhaltig. Es 
konnten drei einzelne, miteinander in Verbindung stehende ,,Salz- 
pfannen“ festgestellt werden, in denen der Salzgehalt des Grundwassers 
auf nicht weniger als 13 bzw. 15% angestiegen war. Von diesen Zentren 
nahm die Salzkonzentration allmählich nach außen hin ab. Bezeichnend 
für die sehr langsame Wasserbewegung im Sande, vor allem im schlickigen 
Sande, ist die westliche und nördliche Begrenzung des einen Konzen- 
trationsgebietes: Hier nimmt beispielsweise auf einer Strecke von nur 
120 m der Salzgehalt im Grundwasser von 15 auf 2% ab. Die Gebiete 
stärkster Salzkonzentration sind selbstverständlich vegetationslos. Doch 


1 Der östliche Teil des Südstrandes, südlich vom „Schuppen an der Bahn“, 
wurde nicht untersucht. 
44* 
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dringen vom Rande der Salzpfannen her einzelne Pflanzen in dieselben 
vor (Agriopyrum und Salicornia). 

Messungen des Salzgehaltes in verschieden tiefen Schichten des 
Grundwassers zeigten, daß die Salzkonzentration nach unten hin noch 
zunimmt. In noch tieferen Schichten miissen wir jedoch wieder ein 
Absinken des Salzgehaltes im Grundwasser auf Seewasserkonzentration 
erwarten. 

Eine quantitative Untersuchung des stark salzhaltigen Grundwassers 
zeigte, daB sich seine Zusammensetzung im Vergleich zu der des See- 
wassers insofern geändert hat, als das Ca” um etwa 50% abgenommen, 
während Mg” und SO; um etwa 12 bzw. 8% zugenommen hatten. 
Die Methode, den Salzgehalt aus der gefundenen Menge Chlor zu be- 
rechnen, bleibt trotz alledem ohne wesentlichen Fehler. 

4. Salztoleranz der Strandpflanzen. Agriopyrum gedeiht in natura 
offenbar besonders gut in lockerem, stark durchlüftetem Sandboden 
mit 0,5—2% Salz im Grundwasser. (Eine Förderung des Binsenweizens 
durch geringe Seesalzmengen ist bisher im Experiment noch nicht 
festgestellt worden.) Das Maximum des Salzgehaltes, bei welchem auf 
Borkum Agriopyrum in reinem Sandboden als Pionier angetroffen wurde, 
belief sich auf reichlich 2,5% (z. B. auf dem Hoge Hörn). Feineren 
Sandboden, der mit Süßwasser durchtränkt ist, meidet es. Dagegen 
kann es auf schlickigem Boden (Südstrand von Borkum) auch dann 
vorkommen, falls dieser größere Salzmengen, z. B. bis 8,5% Salz, enthält. 
Auf solchen Böden kann es bei einem Salzgehalte von 5—6% noch Dünen 
bauen. Auf Norderneys Nordstrand, d. h. Sandboden, fanden wir früher 
als Maximum des Salzgehaltes der natürlichen Standorte des Binsen- 
weizens etwa 2%, auf Lütje Hörn aber fast 3%. Bei künstlicher Züchtung 
im Erdboden vertrug er bis etwa 6%. 

Cakile, die bekanntlich nicht auf Schlick wächst, dürfte sich auf 
Sandböden dem Salzgehalte gegenüber etwa ebenso verhalten wie 
Agriopyrum. 

Ammophila war auf Borkum nur da auf Salzböden zu finden, 
wo der Salzgehalt des Grundwassers höchstens 0,5% bis allenfalls 
1% betrug; auch auf dem Nordstrande von Norderney lag die Grenze 
bei etwa 1%. Auf Lütje Hörn beobachteten wir den Helm in einigen 
freilich sehr kümmerlichen Exemplaren noch bei 2% Seesalz im Grund- 
wasser. Ebensoviel vertrug er bei künstlicher Kultur im Erdboden. 

Salicornia konnte noch über 11%igem Grundwasser beobachtet 
werden. 

5. Algenvegetation. Ist der Boden schlickig und feucht, und weist 
das Grundwasser höchstens 7—8% Salz auf, so beobachtet man einige 
wenige Millimeter unter der Oberfläche jene eigenartige, auch schon ander- 
weitig beschriebene Algenvegetation (hauptsächlich blaugrüne Algen), 
deren Biologie noch genauer untersucht werden muß. 
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6. Untersuchungen am Nordstrande von Norderney brachten eine 
Bestätigung unserer früheren Befunde. Auch in Juist zeigten Stich- 
proben, daß dort die gleichen Verhältnisse wie am Borkumer Nord- 
und Südstrand vorliegen; nur wurden auf Juist jene auffällig hohen 
Salzkonzentrationen im Grundwasser noch nicht gefunden. Dagegen 
konnte auf dem Memmert an einer eingedeichten Stelle ein Salzgehalt 
von 17% im Grundwasser festgestellt werden. Das ist der höchste bisher 
gemessene Salzgehalt im Grundwasser jener Gegenden. Auch an anderen 
Stellen des Memmertsandes erhob sich die Konzentration im Grund- 
wasser über die im Seewasser. 

Alles in allem scheint es so, als ob Gebiete höheren Salzgehaltes im 
Grundwasser an den Südstranden der ostfriesischen Inseln eine normale 
Erscheinung sind, und daß die Annahme, derartige Salzanhäufungen 
seien eine Besonderheit arider Klimate, nicht zu Recht besteht. 

Die vorliegenden Untersuchungen sind zum Teil mit Unterstützung 
der Gesellschaft zur Förderung der Westfälischen Wilhelms-Universität 
durchgeführt worden. 
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BLUTENOKOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN 
MIT HUMMELN VII. 
DIE ANLOCKUNG VON „NEULINGEN“ DURCH BLÜTEN. 


Von 
Hans KuGLER 
(Dresden). 


Mit 5 Textabbildungen (7 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 17. April 1935.) 


I. Einführung. 

Blumenstete Insekten, wie Hummeln, sind bei der oft kurzen Blüte- 
zeit ihrer Nahrungspflanzen im Laufe ihres Lebens meist mehrmals 
genötigt, sich nach neuen Blumen umzusehen. So befindet sich z. B. 
am Bahnhof Dresden-Reick ein Brachland, auf dem 1934 ein oder 
mehrere Völker von Bombus terrestris und Bombus lapidarius hausten. 
Das Feld zeigt typische Odlandsvegetation. An Hymenopterenblumen 
kamen Echium vulgare, Carduus acanthoides, Linaria vulgaris und Ballota 
nigra in größeren Beständen vor. Im Juni und Juli des vergangenen 
Jahres wurde von beiden Tierarten fast ausschließlich Æchium be- 
sucht, das in reichster Blüte stand. Im August entfalteten sich die 
Köpfe von Carduus. In dem Maße, in dem Echium abblühte, verlor 
es an Besuchern, die sich nunmehr Carduus, zum Teil auch Linaria 
zuwandten. Linaria erhielt dem Bau der Tiere entsprechend haupt- 
sächlich ‚illegale‘ Besuche durch Einbruch in den Blütengrund. Gegen 
Ende August verblühte auch Carduus. Dagegen entfalteten sich mächtige 
Büsche von Ballota, und die Hummeln besuchten diese, während sie ihre 
Flüge zu den letzten Carduus-Köpfchen allmählich einstellten. Wenn 
auch die Lebenszeit vieler Hummeln kurz ist, so überdauert sie doch 
meist die Blütezeit einer bzw. mehrerer Futterpflanzen. Die Tiere sind 
so genötigt, ihre „Bindung“ an die vertraute Futterblume mit derem 
Welken zu lösen und eine neue Trachtquelle ausfindig zu machen. So 
stehen wir vor der Frage: Wie finden Hummeln neue, ihnen noch unbekannte 
Blüten und lernen diese ausbeuten ? 

Diese Frage ist für manche Dipterenblumen, z. B. Arum (KNOLL 1926) 
bekanntlich gelöst. Den Blütenständen entströmt ein uns unangenehmer 
Fäkaliengeruch. Dieser Geruch lockt chemotaktisch kleinere Dipteren 
an, für die Fäkalien Nahrungsquellen und Eiabladestätten bedeuten. 
So verschafft sich die Pflanze durch den täuschenden Geruch Bestäuber, 
die vordem zum Teil noch nie solche Blütenstände besucht hatten. 
Ähnliches berichtet Daumann (1932) über die Fernanlockung von 
Pipizella-Arten bei Ophrys muscifera. 
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Bei Hymenopterenblumen liegen die Verhältnisse wesentlich kompli- 
zierter, da hochorganisierte Hautflügler, wie die Honigbienen und 
Hummeln, zu Lernprozessen befähigt sind. Sie richten ihre Futterflüge 
auf Grund von optischen und chemischen Merkmalen auf Blüten, bei 
denen sie erfahren haben, daß Nektar, Pollen oder ein anderes Bekösti- 
gungsmittel vorhanden ist, unbekümmert um irgendwelche anderen 
Blumen, auch wenn diese noch so viel Nektar bergen und noch so 
„lockende‘‘ Farben oder Duftstoffe besitzen. 

Die bisherigen experimentellen Arbeiten haben sich demnach auch 
mit den Beziehungen zwischen Blüten und ‚erfahrenen‘ Besuchern 
beschäftigt (KUGLER 1930—1934). Der Untersuchung der Wirkung von 
Blumen auf noch ,,unerfahrene“ Tiere, d. h. Neulinge, stellen sich natur- 
gemäß erhebliche Schwierigkeiten entgegen. In der Natur lassen sich 
solche ,,Sucher“ oder ,,Sucherinnen“ nur gelegentlich beobachten, und 
dann wissen wir nicht, was das betreffende Tier bereits alles ‚erlebt‘ 
hat. So bleibt nur übrig, mit Tieren in der Gefangenschaft, im Flug- 
kasten, zu arbeiten. Ich habe mich in den Sommern 1932, 1933 und 
1934 mit diesem Problem beschäftigt. Die vorliegende Arbeit stellt 
das Ergebnis dieser Untersuchungen dar. 


II. Methode. 

Bezüglich der Versuchsanstellung verweise ich auf meine früheren Veröffent- 
lichungen. 1932 benutzte ich denselben Flugkasten wie früher. 1933 baute ich 
einen größeren, von grünem Fliegengitter überzogenen Käfig in den Ausmaßen 
90 x 60 x 53 cm. Die Größe des Käfigs war so gehalten, daß die Hummeln bequem 
minutenlang umherfliegen konnten. Zum Teil arbeitete ich mit Hummelvölkern 
(3), zum Teil mit einzeln gefangenen Tieren. Im ersteren Falle legte ich die Nester, 
nachdem ich einige Zeit hindurch alle ein- und ausfliegenden Tiere gefangen hatte, 
vorsichtig frei und brachte vor allem das alte Weibchen, das das Nest gegründet 
hatte, in Sicherheit. Das Nest kam mit seiner natürlichen Umgebung! in eine 
Holzschachtel und wurde mit einem Stück Pappe, in der ein Flugloch ausgespart 
blieb, bedeckt. Kamen die einzeln gefangenen Tiere ebenfalls in den Kasten, 
so dauerte es kaum 1 Tag, bis diese wieder das Nest bevölkerten und notwendig 
gewordene Ausbesserungsarbeiten verrichteten. Durch Entfernen des Pappdeckels 
konnten jederzeit die Vorgänge im Innern des Nestes studiert werden, ohne daß 
die Hummeln durch das einfallende Licht merklich gestört wurden. Konnte ich 
kein Nest ausfindig machen, fing ich einzelne Tiere, wenn möglich desselben Volkes. 
Bei einem Teil der Versuche der Jahre 1932 und 1933 arbeitete ich mit Kunstlicht 
(40-Watt-Tageslichtlampe), später stets mit Tageslicht. Der Kasten befand sich 
dann unmittelbar am Fenster eines Südzimmers. Alles übrige Methodische geht 
aus dem Text hervor. 


II. Fernwirkung von Blumen auf Neulinge. 
Wie bei der Analyse von ‚Bindungen‘ können wir auch bei den 
Wechselbeziehungen zwischen Blumen und Neulingen von Fern- und Nah- 
wirkung sprechen. Die Fernwirkung der Blüte bedingt den Anflug, die 


1 Im ersten Fall Papierschnitzel, im zweiten Sand, im dritten Gras. 














694 Hans Kugler: 
Nahwirkung den Besuch durch das betreffende Tier. Wie aus unseren 
„Blütenökologischen Untersuchungen“ III und IV hervorgeht, sind 
Hummeln ,,Augentiere“, d.h. ihre Flüge sind optisch orientiert. Duft- 
stoffe beachten sie neben der optischen Wirkung erst in sehr geringen 
Entfernungen. Duftstoffe können demnach für die Fernwirkung von 
Blumen sowohl auf „gebundene Tiere‘ als auch auf Neulinge keine 
Bedeutung haben. Im Falle einer Bindung erfolgt der Anflug auf Grund 
der Dressurfarbe und ihrer Abhebung von der Umgebung. Ob auch für 
den Anflug der Neulinge die Farbwirkung, die die Blüte aus der Um- 
gebung hervorhebt, verantwortlich ist, bedarf noch der Bestätigung. 
Für einige Tagfalter konnte ILSE (1928) feststellen, daß neugeschliipfte 
Imagines, die über noch keine Erfahrungen verfügten, farbige Modelle 
anflogen. Mit Hummeln führte ich die Versuche derart durch, daß ich 
den Tieren im Flugkäfig ihnen unbekannte farbige Papiermodelle, zum 
Teil neben echten Blüten, vorsetzte und das Verhalten der Tiere zu diesen 
Gegenständen beobachtete. 


Versuch vom 10. 6.34. 4 Hummeln (1 Bombus agrorum, 2 Bombus terrestris, 
1 Bombus lapidarius) wurden am 6. bzw. 13.5. gefangen und fanden bis 10. 6. in 
Versuchen mit verschiedenen natürlichen Blumen Verwendung. Zuletzt hatten 
sie Digitalis gloxiniaeflora, Aconitum Napellus, Vicia Faba, Silene pendula, Centaurea 
Cyanus und Lupinus luteus neben einem Schälchen mit Zuckerwasser vorgesetzt 
bekommen. Am Versuchstag erhielten die Tiere neben Lupinus luteus und Centaurea 
Cyanus noch folgende Objekte: 3 Digitalis gloxiniaeflora-Kronréhren, deren Grund 
etwa 5mm weit abgeschnitten war (anhaftender Nektar!), 4 Digitalis-ähnliche 
Glockenmodelle aus gelben Rosenkronblättern, verfertigt in natürlicher Größe, 
und 4 ebensolche Glockenmodelle aus etwas heller gelbem Seidenpapier. Die 
einzelnen Objekte wurden zu zweien mittels eines Reißbrettstiftes an 15—20 em 
langen Holzstäbchen befestigt. 


























Ergebnis. 
1: Rosen- | Papi A Cen- Futter- 
Digitalis modell each Lupinus Pe 2 
Anflüge ohne Besuch . . . 2 1 3 0 0 0 
Besuche ohne Saugakt À 3 0 0 1 1 0 
Besuche mit Saugakt . . . 0 0 0 0 5 4 


Versuch vom 8.7.34. Etwa 10 Tiere, in der Hauptsache Bombus lapidarius 
und einige Bombus terrestris, wurden am Versuchstag morgens auf Echium gefangen. 
Sie kamen mit einem Strauß ihrer Futterpflanzen, die sie gleich weiter ausbeuteten, 
in den Flugkasten. Nach etwa 2 Stunden erhielten sie 6 Trichtermodelle aus rot- 
violettem Papier (Heringpapier Nr. 15) vorgesetzt. Die Modelle hatten die gleiche 
Form, wie sie früher Verwendung fanden (Abbildung s. KuaLer VI, 1933, 8. 782). 
Das Papier war doppelt genommen, so daß die Innen- und Außenseite gleich- 
farbig war. Die an den Papiertrichtern befindlichen Glasnäpfchen enthielten 
in 3 Fällen Zuckerwasser und in den 3 anderen Fällen Honigwasser. Um irgend- 
welche Duftwirkung auszuschalten, sollen nur die Modelle mit duftlosem Zucker- 
wasser im Ergebnis berücksichtigt werden. 
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Ergebnis: 3 rotviolette Papiertrichter mit Zuckerwasser (Heringpapier Nr. 15). 


Anflüge ohne Besuch . . . . . 10 
Besuche ohne Saugakt .... 9 
Besuche mit Saugakt . . . . - 0 


Versuch 3. August 1934. Die Versuchstiere (Bombus terrestris) waren am 
Vortage gefangen und hatten Sträuße aus Carduus acanthoides, Linaria vulgaris 
und Echium vulgare im Flugkasten. Am Versuchstage erhielten sie anstatt der 
Blumen 8 zweilippige Modelle (Abb. 2), die am Grunde, von außen unsichtbar, 
ein Glasnäpfchen mit Zuckerwasser trugen, auf Drahtständern. Die beiden ,,Kron- 
blatter“‘ der Modelle waren in 4 Fällen die Zungen der Randblüten (ohne Blüten- 
röhren) von Helianthusannuus, 








in den anderen 4 Fällen gleich Ergebnis. 

geformte und gleich gefärbte dur ur 

Seidenpapierstücke. ne 
Die Beispiele ließen sich 


noch vermehren. Dasallen Anflüge ohne Beh 7 
. . . Besu hn: Sa .e 
gemeinsame Ergebnis ist, Besuche mit 8 Ds am 


daß Hummeln, die auf 
Nahrungssuche sind, verschiedenfarbige und verschieden geformte Papier- 
modelle anfliegen. Daraus folgt, daß nur der Farbkontrast des Objektes zur 
Umgebung den Anflug der Neulinge unter den Hummeln bedingen kann. 

Es bleibt noch die Frage offen, ob die verschiedenen Farben der 
Blumen auf Neulinge gleich stark wirken, oder ob manchen Farben- 
qualitäten eine erhöhte Anziehungskraft zukommt. Mit diesem Problem 
hat sich H. MüLLER (1881) in seinen Alpenblumen ausführlich aus- 
einandergesetzt. Er fand, daß unter 100 Bienenblumen der Alpen, mit 
denen er sich beschäftigte, „34 von weißer, weißgelber oder gelber 
Blumenfarbe, dagegen 66 in den verschiedensten Abstufungen rot, 
violett oder blau gefärbt oder wenigstens mit einer oder mehreren 
dieser Farben gezeichnet‘ waren (H. MULLER 1881, S. 501). Da MULLER 
im Banne der Selektionstheorie von der Auffassung, daß die Bestäuber 
sich ihre Blumenformen gezüchtet haben, ausging, war es ihm selbst- 
verständlich, daß auch das Überwiegen rot-blau-violetter Farben unter 
den Bienenblumen durch die züchterische Tätigkeit der Hymenopteren 
bedingt sei. Die Bevorzugung dieser Farben soll entweder auf einer 
„Farbenliebhaberei der Bienen‘ (S. 502) oder auf dem Umstand be- 
ruhen — und dieser Auffassung neigt MÜLLER mehr zu —, daß die 
Tiere durch Erfahrung festgestellt haben, daß der Besuch von Blüten 
genannter Farben für sie ertragreicher sei. Zur Nachprüfung dieser Ver- 
hältnisse speziell bei Hummeln stellte ich von einigen großen Pflanzen- 
familien die Blütenfarben der einheimischen entomophilen Arten, von 
denen ich die Bestäuber, d. h. die Blumenklassen, ermitteln konnte, und 
außerdem die „Hummelblumen“ ! darunter fest. 

1 Unter Hummelblumen verstehe ich im Sinne der älteren Literatur Blumen, 


deren Honig so tief geborgen ist, daß ein über 7 mm langer Rüssel zur Gewinnung 
nötig ist, und die von Hummeln regelrecht bestäubt werden können. 
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Tabelle 1. 
weiB- « 
Blütenfarbe : weiß mae ag gelb Res aa Lu 4 Summe 
grünlich 
HER PH FAHRIEHHERHBFE EFF 
as le as IS 881 as [253] 25 [S26] 25 (SEE 
24/542] au [all] 44 [e221 28 Is] 22 |525) 21 5:2 
Caryophyllaceen| 61| 1 5 | 0 0; 01 23} 0 1} OF 90; 1 
Ranunculaceen .| 17| 0 4! 0 | 25; 1 3; 0 | 16/ 8 | 65; 9 
Papilionaceen .| 20| 2 - 2 | 49) 6 | 27; 9 | 23) 7 | 123] 26 
raginaceen .| 4| 0 0 3; 1 9; 0] 20) 6] 38| 7 
Labiaten . . 7| 4 3 | 2 6| 3 30 | 12 17 | 11 63| 32 
Scrophulari 6} 0 9 | 2 23 | 13 12; 8 35| 2 | 85| 25 
115| 7 | 27 | 6 | 106| 24 | 104} 29 | 112 | 34 | 464 | 100 
= 23%] =28% =30% 
WeiB-grün-gelb-Gruppe: Rot-purpur-blauviolett-Gruppe: 
insges. davon Hummelblumen | insges. davon Hummelblumen 
248 37 = 15% 216 63 = 29% 





Die Tabelle 1 zeigt uns, daß in Übereinstimmung mit den Befunden 
MÜLLERs unter den weiß-grünlich und gelb blühenden Pflanzen Hummel- 
blumen in viel geringerer Anzahl auftreten als unter den rotpurpur- 
blauviolett blühenden. Der Unterschied wird allerdings kleiner, wenn 
man berücksichtigt, daß in den Familien, die infolge ihres Blütenbaues 
die meisten Hummelblumen stellen, an und für sich die kurzwelligen 
Farben überwiegen. Dies zeigt z. B. sehr schön die Familie der Labiaten. 
Von den von mir in die Betrachtung gezogenen 63 einheimischen Arten 
sind ungefähr die Hälfte (32) Hummelblumen. Diese finden sich aber 
nicht unter der Gruppe mit purpur-blauvioletten Blüten, sondern ver- 
teilen sich ungefähr gleichmäßig über alle Farbgruppen. So sind von den 
17 weiß blühenden Pflanzen 4, von den 3 weiB-gelblich-grünlich blühenden 
2, von den 6 gelbblühenden 3, von den 30 rot-purpurn blühenden 12, und 
schließlich von den 17 blauviolett blühenden 11 Hummelblumen. Das 
Müutersche Ergebnis bekommt auch noch ein anderes Gesicht, wenn 
man die Gruppe mit lebhaft gelb gefärbtem Schauapparat für sich 
betrachtet. Das Durchschnittsergebnis aus den 6 untersuchten Familien 
zeigt, daß von den 106 gelb blühenden Pflanzen 24, das sind 23%, von den 
104 purpurn blühenden 29, das sind 28% , und von den 112 blauvioletten 34, 
das sind 30%, Hummelblumen sind. Die Differenz zwischen 23 und 30% 
scheint mir nicht so groß zu sein, daß sie als Ergebnis einer gerichteten 
Züchtung verstanden werden müßte. Vielmehr geht aus der Zusammen- 
stellung hervor, daß Hummelblumen meist intensive Farben besitzen, 
was mit dem ausgeprägten Farbensinn dieser Tiere im Einklang steht, 
daß aber den einzelnen Farbgruppen Gelb, Purpur, Blauviolett wohl 
ziemlich gleicher Reizwert zukommt. Die geringste Anzahl von Hummel- 
blumen findet sich unter den weiß- und weiß-gelblich blühenden Pflanzen. 
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Diese Erscheinung läßt sich ebenfalls aus dem stark ausgeprägten Farben- 
sinn der Tiere verstehen, auf die lebhafte Farben stärker wirken als Weiß 
oder Weißgelblich. 

Die obigen Überlegungen über die Wirkung verschiedener Blüten- 
farben auf Hummelneulinge werden durch die Erfahrung nunmehr 
6jähriger Versuche mit Hummeln bestätigt, bei denen eine Bevor- 
zugung purpurner, blauer oder violetter Objekte aufgefallen wäre. Auch 
in den ausgedehnten Versuchen v. Friscus oder eines seiner Schüler 
mit Honigbienen trat, soweit mir bekannt ist, nie eine Begünstigung 
der genannten Farben seitens der Tiere ein (z. B. v. FrıscH 1915). 

MU ERs Blütenfarbenstatistik ist richtig, der daraus gezogene Schluß 
auf einen kausalen Zusammenhang zwischen Blütenfarbe und Hummeln 
als Bestäuber aber nicht überzeugend. 


IV. Chemische Nahwirkung von Blumen auf Neulinge. 

Sind Hummelneulinge von einer Farbfläche angelockt in die Nähe 
des betreffenden Objektes gekommen, so stehen sie vor der Entscheidung, 
das Objekt zu besuchen, d.h. sich auf ihm niederzulassen, oder im Flug 
abzubiegen und sich anderswohin zu wenden. Wir haben kennengelernt, 
daß an die Blüte gebundene Tiere ihren Besuch von der Anwesenheit 
eines spezifischen Duftstoffes abhängig machen (KvsLer III und IV). 
So liegt es nahe, auch bei Neulingen anzunehmen, daß sie durch einen 
Duftstoff veranlaßt werden, sich auf die betreffende Blüte zu setzen. 
Für Hummeln gibt es (KucLer III) ganz ähnlich wie für die Honig- 
biene (v. Frisch 1919) abstoBend und nichtabstoßend bzw. sogar an- 
ziehend wirkende Duftstoffe, wie wir dies ja von uns selbst her auch 
kennen. Blumen mit für Hummeln abstoßend wirkendem Geruch 
werden wohl nur spärlich mit deren Besuch rechnen dürfen. Als Beispiel 
sei folgender Versuch mitgeteilt: 

Versuch vom 18. 5.34. Mehrere Tiere erhielten im Flugkasten kleine Sträuße 
von Knautia arvensis, die sich in einem Töpfehen mit Wasser befanden, vorgesetzt. 
Die Köpfe des einen SträuBchens wurden mit einem kleinen Nelkenöltropfen ver- 
sehen, so daß sie einen intensiven Geruch erhielten. Das andere Sträußchen blieb 
unverändert. Die Tiere hatten vorher nie Knautia vorgesetzt bekommen. Als 
sie eingefangen wurden, waren sie an Symphytum officinalegebunden. Der Blütenduft 
war ihnen also „unbekannt.“ 














Ergebnis. 
Köpfe mit Normale 
Nelkenölduft | Blütenköpfe 
Anflüge ohne Besuch . . . . . . . . 3 0 
Anflüge mit Besuch und Saugakt . . 0 7 


Die Wiederholung des Versuches am: 20. 5. 34 führte zum gleichen 
Ergebnis. Während normale Knautia-Köpfchen dauernd regelrecht be- 
sucht und ausgebeutet wurden, erfolgten auf die Köpfchen mit Nelkenöl- 
duft nur Anflüge ohne folgenden Besuch. 
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Die abstoBende Wirkung dieses Duftstoffes geht aus den Versuchen 
klar hervor. Deshalb ist es von besonderem Interesse, daß auf Nelkenöl- 
duft trotzdem Dressuren möglich sind, wie unsere früheren Versuche (III) 
zeigen. Nelkenölduft ist auch in der Natur bei Blüten zumindest als 
eine Duftkomponente nicht selten (z. B. Nelken). ,,Anlockend“ werden 
solche Blüten auf Hummeln allerdings nicht wirken, doch werden sie 
sicherlich von ihnen in Zeiten der Not, d.h. beim Fehlen günstigerer 
Objekte, aufgesucht und ausgebeutet werden. 

Man könnte so glauben, daß der Besuch seitens der Tiere durch einen 
,anlockenden“ Duftstoff bedingt wird, wie dies für manche Dipteren- 
blumen (s. oben) bekannt ist. Doch steht dieser Auffassung die Tatsache 
der Duftbindung gegenüber, die sich bei wiederholten Besuchen der 
gleichen Blüte bildet. Ein an eine Pflanze gebundenes Tier läßt sich nur 
durch den spezifischen Duft der Dressurpflanze zum Besuch bewegen. 
Auch die ertragreichsten und ‚schönsten‘ andersartigen Hummelblumen 
vermögen solche Tiere bei ähnlicher Farbe zwar in ihre Nähe zu locken, 
aber nicht zum Besuche zu bewegen. Aus dieser Überlegung sowie auch 
der Erfahrung vielseitiger Versuche folgt, daß dem artspezifischen Blütenduft 
nicht ohne weiteres eine den Besuch von Hummeln erwirkende Bedeutung 
zukommen kann. 


Hans Kugler: 


Besitzen Hummelblumen einen auf Neulinge anlockenden Nektarduft ? 


Es besteht theoretisch die Möglichkeit, daß allen Blüten, die Nektar 
erzeugen, neben ihrem artspezifischen Blütenduft noch ein allgemeiner 
„Nektarduft‘‘ (Honigduft) entströmt, und daß auf Grund dieses Duftes 
die Tiere die in Betracht kommenden Blüten besuchen. Diese Auffassung 
liegt wohl auch der älteren blütenbiologischen Literatur zugrunde, wenn 
sie von dem ,,anlockenden Honigduft‘ spricht. Auch WAGNER (1907) 
nimmt an, daß Hummeln noch vor der Berührung einer Blüte feststellen 
können, ob die Blüte ,,Honig“ enthält oder nicht. WAGNER kam zu dieser 
Auffassung durch die oft zu machende Beobachtung, daß an eine Blüte 
gebundene Tiere eine solche bis auf wenige Millimeter Abstand anfliegen, 
im letzten Moment, oft nach kurzem Fühlerspiel, abbiegen und eine andere 
der gleichen Art besuchen. Höchstwahrscheinlich ist an dieser plötzlichen 
Abkehr auch das Fehlen eines gewohnten Duftstoffes schuld. Doch 
braucht dies nicht ein Nektarduft zu sein, sondern kann der artspezifische 
Blütenduft sein, der, vielleicht durch eine momentane Luftströmung 
vor der Blüte oder sonst aus irgendeinem Grunde, für das Insekt gerade 
nicht wahrnehmbar ist. v. Frisch und KNoLL (1926, S. 99, 605; 1931, 
S. 886) bezeichnen den reinen Nektar als duftlos. ‚Demgegenüber muß 
betont werden, daß der Nektar als solcher (ebenso wie die ihn zusammen- 
setzenden Stoffe) auch für die Insekten völlig duftlos ist. Wenn irgendein 
Nektar einen Duft aufweist, so kann er ihn nur von seiner Nachbarschaft 
in der Blüte übernommen haben, dann ist sein Duft aber immer viel 
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schwächer als jener der gleich duftenden benachbarten Blütenteile.‘ 
(Knorr 1931, S. 886.) Ein Versuchsergebnis KNOLLs ist auf S. 99 (1926) 
wiedergegeben. DAUMANN schließt sich dieser Auffassung an (1931, 
8. 772, Fußnote). 

Wenn ich trotzdem das Problem des „Nektarduftes‘‘ mit meinen 
Versuchstieren noch einmal gründlich überprüfte, so veranlaßten mich 
dazu neben vielem anderen auch die Befunde, aus denen hervorgeht, 
daß bei manchen Blüten die Stätte der Dufterzeugung mit dem Nektar- 
gewebe zusammenfällt oder doch mindestens in dessen nächster Nähe 
ist. Hier ist tatsächlich ein Nektarium- und damit wohl auch ein Nektar- 
duft, der gleichzeitig noch Blütenduft ist, vorhanden. Als Beispiele 
seien Eranthis hiemalis (KNOLL 1931, S. 886), Stratiotes aloides L. (Dau- 
MANN 1931) und Parnassia palustris (DAUMANN 1932) erwähnt. 


1. Vorversuche mit Bienenhonig. 

Es fiel gelegentlich verschiedener Dressuren auf, daß Hummeln 
aus Modellen mit Bienenhonigwasserfüllung (Honig : Wasser = 1 : 1; 
verwendet wurde, käuflicher „garantiert reiner Bienenschleuderhonig‘) 
im allgemeinen rascher zu saugen lernen, als aus solchen mit Zucker- 
wasser. Erhielten z. B. frisch gefangene Tiere im Flugkasten zwei gleich- 
artige Pappstücke vorgesetzt, von denen das eine mit einem Tropfen 
Bienenhonigwasser, das andere mit einem Tropfen Zuckerwasser ver- 
sehen war, so begannen sie in der Regel an dem Honigwassertropfen 
zuerst zu saugen und wandten sich erst später dem Zuckerwasser - 
tropfen zu. Gelegentlich blieb allerdings auch ein Honigwassertropfen 
unberührt. Dies läßt sich damit erklären, daß der Bienenhonigduft, 
wie andere Duftstoffe, auf Hummeln nur auf kurze Entfernung wirkt. 
Das Auffinden hängt also davon ab, ob zufällig ein nahrungssuchendes 
Tier in diese Reizzone hineinkommt. Um diese Zufälligkeiten nach 
Möglichkeit auszuschalten, habe ich mich folgender sehr einfachen 
Methode, die unten als ,,Glasstabmethode“ bezeichnet werden soll, 
bedient. Einer bestimmten Anzahl von Tieren, die im Kasten suchend 
umherliefen, hielt ich das eine Ende eines Glasstabes etwa 5 mm vor 
den Kopf. Die Tiere hielten in ihrem Laufe inne, begannen ein leb- 
haftes Fühlerspiel und wandten sich nach einiger Zeit wieder ab, um 
nach einer anderen Richtung weiterzulaufen oder — bei entsprechender 
Versuchsanordnung — sie streckten den Rüssel in Richtung nach dem 
Glasstab. Die Spitze des Glasstabes erhielt entweder einen hauch- 
dünnen Honig- bzw. Honigwasserüberzug oder einen ebensolchen aus 
Leitungswasser. Der Unterschied zwischen beiden war für mich optisch 
nicht erkennbar. Es braucht nicht erwähnt zu werden, daß vor jedem 
Versuch der Glasstab sorgfältig gespült und getrocknet, das Versuchsende 
stets ausgeglüht wurde, um irgendwelche Versuchsfehler so gut als mög- 
lich auszuschalten (7.8.34; 19. 8. 34; 31. 8. 34). 
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Hans Kugler: 





Als Gesamtergebnis läßt sich also feststellen, daß nach der obigen 
Glasstabmethode Bienenhonig in 45 von 51 Fällen bei Neulingen zur 
Rüsselreaktion führte, während die übrigen verwendeten Duftstoffe nur in 


























Ergebnis. 
7.8.34. Drei aufeinanderfolgende Prüfungen. 
Mit R 1- |Ohne R - 
Ginestab mit a a pment 
Bienenhonig . . . . . . 10 0 
Zuckerwasser . . . . . . 2 9 
Bienenhonig . . . - - . 6 1 
19. 8. 34. Versuch mit anderen Tieren als oben! 
Glasstab mit Mit ze Ohne u 
Bienenhonig . . - - - - 5 1 
Leitungswasser . . - - - 0 8 
Nach einer kleinen Pause: 
Rosenwasser . . . . . . 0 6 
Bienenhonig ...... 12 1 
TRETEN 0 6 
31. 8. 34. Versuch mit wieder anderen Tieren! 
Mit Rüssel- hne L 
Glasstab mit reaktion a a 
Bienenhonig ...... 5 3 
PreBsaft aus Bliiten von 
Symphytum officinale ! 3 3 
Bi _ mme 7 0 
Leitungswasser . . . . - 0 4 








5 von 36 Fällen Rüssel- 
reaktionen erregten. 

Dasgleiche Ergebnis 
geht auch aus einem an- 
deren Versuch sehrdeut- 
lich hervor, der deshalb 
hier noch angeführt sei. 
12 Tiere (darunter 11 
Bombus lapidarius) wur- 
den am 8.7.34 größten- 
teils auf Echium vulgare 
gefangen und kamen 
mit einem Strauß ihrer 
Futterpflanzen in den 
Flugkasten, wo sie ihre 
Blütenbesuche gleich 
fortsetzten. Nach etwa 
2 Stunden erhielten die 
Tiere 6 beiderseits rot- 
violette Trichtermodelle 
mit Glasnäpfchen vor- 
gesetzt,dieanschwarzen 
Drahtständern (10 bis 
15 cm hoch) befestigt 
waren. 3 dieser Objekte 
enthielten in ihren Näpf- 
chen Zuckerwasser und 
3 Bienenhonigwasser. 


Der Versuch zeigt ebenfalls deutlich, wie Bienenhonig die auf Grund 
optischer Wirkungen angeflogenen Hummeln zum Besuch mit Saug- 
reaktionen verleitet, während die sonst gleichartigen Modelle mit duft- 
losem Zuckerwasser die Rüsselreaktion der Tiere nicht erregen können. 


Ergebnis. Versuch vom 8.7. 34. 











3 Modelle mit | 3 Modelle 
Bienenhonig- | mit Zucker- 
wasser wasser 
Denn oA ohne Besuch . . 1 10 
Besuche ohne Saugakt . . 1 9 
9 0 


Besuche mit Saugakt . . 





1 Spätere Versuche mit solchem Preßsaft ergaben kein positives Ergebnis mehr! 


Diese Versuche waren 
mit zwei verschiedenen 
Handelssorten Bienen- 
honig durchgeführt, die 
deutlichen Honiggeruch 
zeigten. Um so bemer- 
kenswerter war es, daß 
meine Versuchstiere 
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(vom 7. 8.) auf eine dritte Honigsorte, bei der für mich kaum ein 
„Honigduft“ vorhanden war, nicht reagierten. Damit stimmt gut 
überein, daß v. Frisch bei Bienen mit solchem schwach duftendem 
Honig nur unsichere Dressuren erhielt. 

Zusammenfassend läßt sich also sagen, daß dem Duft von Bienenhonig 
zweifellos eine Neulinge zum Saugen verlockende Wirkung zukommt. 

Dieser Befund ist insofern nicht überraschend, als Hummelhonig 
die tägliche Nahrung im Nest ist, wo er in den ,, Honigtépfen“ gespeichert 
und bei Nahrungsmangel verzehrt wird. Auch ist der Geruch des Bienen- 
honigs dem des Hummelhonigs äußerst ähnlich. Werden die Honig- 
töpfe im Neste mit Bienenhonig gefüllt, so werden sie von den Tieren 
ebenso geleert. Das gleiche trifft allerdings auch für Zuckerwasser zu. 
Dies mag sich daraus erklären, daß den Honigtöpfen selbst schon ein 
so intensiver Honigduft entströmt, daß das ,,duftlose‘ Zuckerwasser 
so auch ‚‚duftend‘ wirkt. 


2. Versuche mit Blüten. 

Nach den Vorversuchen mit Bienenhonig ergeben sich zwei neue 
Fragestellungen: 

1. Kommt dieselbe die Rüsselreaktion erregende Wirkung auch dem 
rohen Nektar zu, wie er sich in den Blüten vorfindet, oder rührt sie 
von den Veränderungen her, die der Nektar durch die Honigbiene oder 
das Lagern in den Wachszellen erfährt ? 

2. Genügen die in den Blüten normalerweise vorhandenen Nektar- 
mengen, den artspezifischen Blütenduft zu übertönen und diese Reaktion 
auszulösen ? 

Über die erste Fragestellung liegen mir keine experimentellen Ergeb- 
nisse vor. Wohl aber versuchte ich, die zweite Frage, die blütenökologisch 
wichtiger ist, durch mehrere Versuchsreihen einer Lösung zuzuführen. 

a) Pollenblumen. Hummeln sammeln in Blüten Nektar und Pollen. 
Gewöhnlich werden die beiden Sammeltätigkeiten von verschiedenen 
Tieren ausgeführt. Doch kommt es auch vor, daß ein und dasselbe Tier 
auf Nektar und Pollen ausgeht. Das Verhalten von nektarsuchenden Tieren 
Pollenblumen gegenüber muß für unsere Fragestellung von besonderer 
Bedeutung sein. Besitzen Nektarblumen einen besonderen Duft, so 
werden solche Tiere Pollenblumen nicht weiter beachten, keineswegs 
auf ihnen mit gezücktem Rüssel umhersuchen. Strecken Hummeln 
dagegen in ihnen neue Pollenblumen den Rüssel, so kann für sie die 
Abwesenheit von Nektar geruchlich nicht erkennbar sein. Im Handbuch 
von KNUTH (1898) findet sich bei einer Anzahl von Pollenblumen die 
Bemerkung, daß Hummeln „vergeblich nach Nektar suchend“ be- 
obachtet worden sind. Zur Bestätigung dieser Gelegenheitsbeobachtungen 
führte ich in den letzten Jahren systematische Versuche mit verschiedenen 
Pollenblumen im Flugkasten aus. 
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Papaver Rhoeas L. 

Nach Knuru sind an der Pflanze nur pollensammelnde Hummeln festgestellt 
worden. 

Eine Anzahl Hummeln, die bereits 1 Monat in Gefangenschaft lebten und 
verschiedenartige Blüten als Nektarquellen erhalten hatten, bekam am 12. 6. 34 
neben Digitalis-Blüten (ohne Kelch und Nektar!) und Papiermodellen 7 Blüten 
von Papaver Rhoeas vorgesetzt. Ein Bombus agrorum flog zweimal Papaver- Blüten 
an, ohne sich jedoch darauf niederzulassen. Ein Bombus terrestris flog die Blüten 
sogar dreimal an, aber auch ohne Besuch. Ein weiterer Bombus terrestris versuchte 
zweimal auf den Blüten Fuß zu fassen, stürzte aber jedesmal auf den nach unten 
gerichteten glatten Kronblättern ab. Das dritte Mal gelang es dem Tier auf die 
Blüte zu kommen. Es streckte den Rüssel und suchte damit die Gegend um den 
Fruchtknoten ab. Nach einiger Zeit zog das Tier den Rüssel ein, sammelte Pollen 
und flog ab. Nach weiteren Besuchen an anderen Objekten und Anflügen auf 
Papaver ließ sich die Hummel wieder auf einer solchen Blüte nieder, streckte 
ebenfalls den Rüssel, suchte damit umher und sammelte schließlich Pollen. 


Papaver somniferum L. 

Auch hier wurden nach KNUTH nur pollensammelnde Hummeln beobachtet. 

10 Tiere ( Bombus terrestris), die vorher hauptsächlich mit Zuckerwasser ge- 
füttert wurden, erhielten 3 Sträußchen mit Ballots nigra, eines aus Geranium 
pratense, eines aus Convolvulus arvensis und eines aus Papaver somniferum. Die 
Mehrzahl der Tiere lernte allmählich Ballota ausbeuten. Eine Hummel flog auf 
Papaver, stürzte aber mit dem Kronblatt, an das sie sich gehalten hatte, ab. 
Das Tier flog zu einer zweiten Blüte, die stark gefüllt war, und drang zwischen die 
Kronblätter ein. Nach einiger Zeit kam es mit gestrecktem Rüssel heraus, flog auf 
eine andere Papaver-Blüte und suchte hier mit gestrecktem Rüssel den Frucht- 
knotengrund dauernd ab. Das Tier flog ab und versuchte noch viermal in Blüten 
mit dem Rüssel einzudringen. Später sammelte es neben seinen Saugversuchen 
auch Pollen. 


Hypericum perforatum L. 

Kworts gibt an, daß Wırrıs an der Blüte Bombus agrorum vergeblich nach 
Nektar suchend beobachtete. 

Zwei Versuche (1. 10. 33 und 17. 6. 34) lieferten kein positives Ergebnis. Im 
ersten Falle wurde die Pflanze überhaupt nicht beachtet und im zweiten nur einige 
Male angeflogen. Ein anderes Ergebnis zeigte dagegen ein dritter Versuch (15. 8. 34). 
Tiere, die vorher hauptsächlich Versuche mit Papiermodellen zu überstehen hatten, 
erhielten Hypericum perforatum neben Echium vulgare und Linaria vulgaris. Ein 
Bombus lapidarius besuchte gleich mehrere Hypericum-Blüten und streckte auf 
jeder nach dem Grunde der Staubblattbüschel den Rüssel. Er besuchte dann Echium 
und Papiermodelle, wiederholte aber später seine Saugversuche an Hypericum. 
Ebenso ließ sich ein Bombus terrestris nieder, streckte den Rüssel nach dem Blüten- 
grund und suchte hier herum. Das gleiche Spiel wiederholte er bei 6—7 weiteren 
Blüten. Schließlich sammelte er auf zwei Blüten Pollen und wandte sich dann 
anderen Objekten zu. 

KnuTH erwähnt bei keiner Rosenart beobachtete Saugversuche von Hummeln. 

Einem Volk von Bombus lapidarius, dessen Nest im Flugkasten untergebracht 
war, setzte ich Gartenrosen vor (14./15. 8. 33). Mehrere Tiere statteten den Blumen 
kürzere oder längere Besuche ab. Nie konnte ich aber beobachten, daß ein Tier 
den Rüssel gestreckt hätte. Ich wiederholte deshalb den gleichen Versuch 4 Wochen 
später (12.9.33). Dabei gelang es, ein Tier zu beobachten, das auf einer Blume 
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Pollen sammelte und daneben mit dem Riissel zwischen den Kronblattern nach 
dem Grund der Bliite stach. Die Hummel flog anschlieBend auf 7 andere Rosen. 
Doch gelang es ihr in keinem zu in die Blüten einzudringen, da die Kronblätter 
noch zu fest zusa )SSEI 





Lupinus luteus 1. 

Knut beobachtete an der Pflanze Bombus agrorum pollensammelnd und 
saugend. 

Ich setzte Tieren, die auf anderen Blüten gefüttert waren, neben Centaurea C'yanus, 
Vicia Faba, Silene pendula und Aconitum Napellus Lupinus luteus vor. Mehrere 
Tiere beflogen diese Blüten und ließen sich darauf nieder. Ein Bombus agrorum 
lief über einige Blüten, streckte den Rüssel und versuchte ihn bei mehreren Blüten 
zwischen Fahne und Flügel einzuführen. Anschließend wandte sich das Tier anderen 
Blüten zu. 

Lupinus polyphyllus LinDL. 

KnurH beobachtete Bombus lapidarius an den Blüten vergeblich saugend, 
ich sah in den Johnsdorfer Sandsteinbrüchen (Zittauer Gebirge) einige Lupinen- 
stauden von mehreren Hummeln (Bombus agrorum u. a.) dauernd umschwärmt, 
die immer wieder von neuem ihren Rüssel in die Blüten einzuführen versuchten. 

Lupinus polyphyllus wurde den Tieren, (19. 5. 34) neben Knautia arvensis (den 
Tieren schon bekannt!), Ajuga genevensis, Armeria vulgaris und Polygonum Bistorta 
geboten. Die Blüten wurden mehrfach angeflogen und besucht. Ein Bombus 
terrestris streckte in viele Blüten wiederholt den Rüssel. Er kehrte nach Besuchen 
auf anderen Pflanzen zur Lupine zurück und versuchte erneut den Rüssel nach dem 
Blütengrund zu führen. Bei einer Wiederholung des Versuches (22. 5. 34) konnte 
ebenfalls ein Tier festgestellt werden, das in die Lupinenblüte mit dem Rüssel 
eindrang und dabei auch den Bestäubung i regelrecht auslöste. 





Ononis spinosa L. 

Saugversuche scheinen nicht beobachtet worden- zu sein. 

In Versuchen vom 28. 8. bis 1. 9. 32 erfolgten auf Ononis, das neben Lycium 
halimifolium, Brassica Napus, Vicia sepium, Achillea millefolium, Lamium album, 
Knautia arvensis, Matricaria inodora, Trifolium pratense, Symphytum officinale, 
Geranium pratense und ‘Medicago falcata geboten wurde, keine Saugversuche. Das 
mag darauf zurückzuführen sein, daß sich die Tiere auf den Besuch von Knautia 
und Trifolium verlegt hatten. Einen weiteren Versuch führte ich mit einem ge- 
fangenen Volk aus (15. 7. 33). Die Hummeln ( Bombus lapidarius), die seit 14 Tagen 
außer Modellen nur Geranium pratense und Trifolium pratense erhalten hatten, 
bekamen Lathyrus pratensis, Galium Mollugo, Pastinaca sativa, Vicia sepium, 
Geranium pratense, Coronilla varia, Medicago falcata, Potentilla reptans, Achilles 
millefolium und Ononis in den Flugkasten. In 3 Fällen versuchten Tiere ihren 
Rüssel in Ononis-Blüten einzuführen. Einem andern Volk (Bombus lapidarius) 
wurden (24. 9. 33) Geranium pratense, Ballota nigra, Knautia arvensis und Ononis 
vorgesetzt. Auch hier versuchten zweimal Tiere den Riissel in Ononis-Bliiten 
einzufiihren, wenngleich die Hauptmenge aller Saugakte auf Geranium und Ballota 
fielen. 

Coronilla varia L. 

Die Blüten sind nach KnuTH honiglos. FARRER will beobachtet haben, daß an 
der Außenseite des Kelches Honig abgeschieden wird. Das gleiche gibt KIRCHNER 
an (nach GoEBEL 1924). GOEBEL konnte diese Nektarabsonderung an Pflanzen 
der Münchner Gegend nicht beobachten. Ich habe sie auch in der Dresdner Gegend 
trotz wiederholter Untersuchungen nicht finden können. Wir können so Coronilla 
varia vorläufig ruhig als ,,honiglose Pollenblume“ bezeichnen. In dem bei Ononis 
spinosa erwähnten Versuch mit Volk 1 (15. 7.33) wurden auch Blütenstände von 


Planta Bd. 23. 45 
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Coronilla varia verwendet. Viermal führten an ihnen Hummeln Saugversuche aus, 
indem sie den Rüssel nach dem Blütengrund zu führen versuchten. 


Die angeführten Beobachtungen zeigen, daß Hummeln auch auf 
Pollenblumen ihren Rüssel nach dem Blütengrund zu führen versuchen. 
Dies läßt sich nur so erklären, daß die Tiere nach Nektar suchen. Es 
kann ihnen die Abwesenheit dieses Stoffes also unmöglich am Fehlen 
eines „Nektarduftes“ erkennbar sein. Die Saugversuche werden an 
Pollenblumen gewöhnlich nach kurzer Zeit eingestellt. Die Tiere wenden 
sich dann von den Blüten ab oder gehen zum Pollensammeln über. 
So läßt sich auch verstehen, warum man in der Natur verhältnismäßig 
selten Hummeln an Pollenblumen Saugversuche ausführen sieht. 

Umgekehrt kann man aber auch nektarsammelnde Hummeln an 
Pollenblumen ohne ,,Nektarduft‘‘ binden, wenn man die Blumen mit 
reinem Zuckerwasser versieht und ihnen so künstlichen Nektar verleiht. 
Dies geht aus einem einfachen Versuch (24. 8. 32) hervor, in dem die 
Tiere Blütenstände von Rudbeckia, Corydalis lutea und Hypericum 
peltatum erhielten. Die Hypericum-Blüten wiesen ein oder mehrere 
kleine Zuckerwassertrôpfchen am Grunde der Staubblätter auf. Während 
der Beobachtungszeit erfolgten auf Rudbeckia 1, auf Corydalis 11 und 
auf Hypericum 12 Saugakte. Das gleiche Ergebnis erhielt ich mit 
Plantago media (20. 5. 34). Mittels einer Kapillarpipette hatte ich zwischen 
die einzelnen Blüten etwas hochkonzentriertes Zuckerwasser gespritzt 
und 4 behandelte Blütenstände neben Symphytum officinale, Knautia 
arvensis, Armeria vulgaris, Ajuga genevensis, Lupinus polyphyllus und 
Polygonum Bistorta den Tieren geboten. Uber 10 Saugakte erfolgten 
auf den 4 Versuchspflanzen. Auch hier konnte kein ,,Nektarduft‘ die 
Tiere angelockt haben. 

b) Nektarblumen. In einer zweiten Versuchsreihe prüfte ich das Ver- 
halten der Tiere ihnen noch fremden Blumen gegenüber, deren Nektarien 
und Honighalter entfernt waren. Dabei wurde nach Möglichkeit auch das 
benachbarte Gewebe abgetrennt, soweit es mit Nektar in Berührung 
gekommen sein konnte. Es sollte untersucht werden, ob die Hummeln 
auch auf solchen nektarlosen und damit nektarduftlosen Blüten Saug- 
versuche anstellen. Die Möglichkeit, daß nach Entfernen der Nektar- 
gewebe die Blüten infolge Adhäsionswirkungen noch diesen ,,Nektar- 
duft‘‘ besitzen, ist wohl ziemlich unwahrscheinlich. Ausgeschlossen 
scheint es mir zu sein, daß sich dieser fragliche Duft nach so starker 
Schwächung neben dem Blütenduft noch durchsetzen kann. 


Hans Kugler: 


Echium vulgare L. 

Tieren (Volk 2), die an den Vortagen auf Ballota nigra u.a. Pflanzen ge- 
füttert worden waren und denen Echium unbekannt sein mußte, erhielten (8. 9. 33) 
neben Ballota mehrere Blütenstände von Echium. Bei 5 Blüten wurden die Kronen 
etwa 2 mm oberhalb ihres unteren Endes abgeschnitten. Darauf wurde der Blüten- 
grund entfernt und die Kronen mittels geschmolzenen Paraffins auf den Blüten- 
stiel geklebt. Es fehlte diesen Blüten das gesamte Nektargewebe und seine Um- 
gebung. Die Tiere führten ihre Sammeltätigkeit wie an den Vortagen an Ballota 
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lebhaft aus. Viermal erfolgten auch Besuche an den oben beschriebenen Versuchs- 
blüten. In zwei Fällen führte das Tier den Rüssel in die Röhre und suchte darin 
umher. 

Aconitum Napellus L. 


Die Aconitum-Blüten sind nach KronreLp ,,Hummelblumen par excellence‘ 
(KRonFELD 18%, 8.11). Die Lage der Nektarien an den Honigblättern ist für 
experimentelle Untersuchungen außerordentlich günstig. Die Honigblätter lassen 
sich sehr leicht entfernen, ohne daß dies an den Blüten äußerlich erkennbar 
wäre. Einen solchen Sproß mit 5 -Bliiten ohne Honigblätter und noch mehreren 
Blütenknospen bzw. geöffneten Blüten mit normalen Nektarblättern setzte ich 
einer Anzahl von Tieren (7./9. 6.84) vor, die in der Hauptsache mit Zucker- 
wasser gefüttert worden waren,’ aber fast täglich auch die verschiedensten 
Pflanzen in den Kasten bekommen hatten. Außer den Aconitum-Blüten hatten 
die Hummeln noch gleichzeitig eine tiefrote Rose, mehrere Rosenmodelle (aus 
5 Rosenkronblättern bestehend, aber ohne Futtermittel) und 2 Blüten von 
Digitalis gloxiniaeflora ohne Blütengrund (Nektarium) zur Verfügung. Fünfmal 
besuchte ein Tier eine Blüte ohne Honigblätter. In 4 Fällen wurde der Kopf in 
den Blütenhelm gestreckt und lange darin herumgesucht. Daß dabei auch der Rüssel 
mitverwendet worden ist, konnte nur in 2 Fällen einwandfrei beobachtet werden. 
In den anderen beiden Fällen ist es nach den möglichen Beobachtungen wahr- 
scheinlich. Nur einmal wurde eine Blüte mit Nektarium angeflogen, ohne aber 
besucht zu werden. Ein ähnliches Ergebnis zeigte ein zweiter Versuch, der mit 
anderen Tieren später angestellt wurde (6./7.8.34). Dabei wurde ein Aconitum- 
Zweig mit 9 Blüten ohne Honigblätter und 7 Blüten mit unversehrten Honig- 
blättern benutzt. Auf die Blüten mit Honigblätterentfielen 5 Besuche, beidenen vier- 
mal der Kopf in den Helm geführt wurde. Zweimal konnte auch beobachtet werden, 
daß dabei der Rüssel zum Suchen benutzt wurde. In 1 Falle suchte eine Hummel 
am Grunde der Staubblätter (Blütengrund) mit dem Rüssel herum‘ Es war nicht 
anzunehmen, daß die Tiere wirklich Nektar gefunden hatten. Auf den Blüten ohne 
Honigblätter erfolgten insgesamt 4 längere Besuche. Jedesmal streckte das Tier den 
Kopf in den Helm und verweilte einige Zeit darin. Eskonnte dabei leider nie beobachtet 
werden, ob der Rüssel gezückt wurde oder nicht. Pollen wurde auf jeden Fall nicht 
gesammelt! 

- Iris germanica (Gartenform). 

Iris germanica gehört zur Sektion Pogoniris Bax., bei der nach DAUMANN 
(1933) ,,die Fähigkeit zur Nektarsekretion offenbar in Riickbildung“ begriffen ist. 
Ich konnte in den Blüten auch keinen deutlich ausgeschiedenen Nektar feststellen. 
Das Nektarium liegt, soweit man hier überhaupt von einem solchen sprechen kann, 
am Grunde der Perigonröhre (nach Daumann). Zu Versuchszwecken schnitt ich 
die Blüte unterhalb des Fruchtknotens ab, entfernte den Fruchtknoten mit dem 
unteren Teil der Perigonröhre und klebte den oberen Teil der Blüte mit geschmolzenem 
Paraffin wieder auf den Blütenstiel. 5 solche Versuchsblüten wurden neben 5 un- 
versehrten Blüten Tieren, die auf Symphytum officinale dressiert waren, dar- 
geboten (15. 5. 34). Die 5 normalen Blüten erhielten 5 Besuche mit Saugversuchen, 
die Versuchsblüten ebenfalls 5 Besuche. Doch erfolgten dabei nur in 3 Fällen 
Saugversuche. Obwohl die Blüten längere Zeit im Kasten verblieben, wurden 
sie nicht mehr beachtet. Die Saugversuche hatten eben zu keinem Erfolg geführt. 


Digitalis gloxiniaeflora. 

Digitalis gloxiniaeflora ist eine Gartenform, die im Blütenbau im wesentlichen 
mit Digitalis purpurea übereinstimmt. Als Nektarium funktioniert ein ringförmiges 
Gewebe, das sich unterhalb des Fruchtknotens vorfindet. Fiir die folgenden Ver- 
suche zog ich die Krone aus dem Kelch und schnitt den untersten Teil der Kron- 
röhre in einer Breite von 3—4 mm ab, da dieses Gewebe mit Spuren von Nektar 
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benetzt sein konnte. Diese Kronröhren befestigte ich mittels Reißbrettstifte zu 
dreien an einem Holzstäbchen (Abb. 1; 4. 6. 34). Mehrere Tiere ( Bombus lapidarius 
und terrestris), die einige Tage vorher nur mit Zuckerwasser gefüttert wurden, er- 
hielten erstmalig 2 Hôlzchen mit je 3 soleher Digitalis-Blüten vorgesetzt. Ein 
drittes Hölzchen trug 3 gleichgestaltete Röhren aus ähnlichfarbigem Seiden- 
papier. Die Tiere zeigten vom Anfang des Versuches an für die Digitalis-Röhren 
ohne Nektar sehr großes Interesse. 27mal konnte beobachtet werden, daß eine 
Hummel mit dem Kopf in eine Blütenröhre eindrang. Dabei war es allerdings 
schwer festzustellen, ob die Tiere innerhalb der Röhre den 
Rüssel zückten oder nicht. In 6 Fällen gelang dieser Nach- 
weis einwandfrei. Doch erfolgte die Rüsselreaktion nach 
den Bewegungen der Tiere im Innern der Blume sicher öfters. 
Außer diesen Besuchen wurden die Objekte noch 12mal ohne 
darauffolgenden Besuch angeflogen. Auf die Beachtung, die 
den Papiermodellen zuteil wurde, soli an einer anderen Stelle 
zurückgekommen werden. 


Die Versuche mit Echium vulgare, Aconitum Na- 
pellus, Iris germanica und Digitalis gloxiniaeflora 
zeigen ein gemeinsames Ergebnis. Hummeln, die sich 
auf der Nahrungssuche befanden, waren bestrebt, 
in diese ihnen fremden Blüten einzudringen und mit 
dem Rüssel nach Nektar zu suchen, obwohl das 
Nektargewebe der Pflanzen entfernt war. Diese 
Reaktionen konnten also nicht durch einen ,,Nektar- 
duft‘ ausgelöst werden. Eine entsprechende Auf- 

fassung legte ich bereits früher (KUGLER V.) auf 

Grund meiner Studien über den Blüteneinbruch von 

Abb. 1. Kronröhren Dombus terrestris dar. Ich konnte damals feststellen, 
von Digitalis daß die Hummeln die für den Einbruch günstigen 

LEUTE Stellen an Blüten ebenfalls nicht durch einen ,,Honig- 
duft‘‘ auffinden, sondern erst solange an den verschiedenen Stellen 
probieren müssen, bis sie auf den Nektar stoßen. Nach dem Besuch 
mehrerer Blüten merkten sich die Tiere die so gefundenen günstigsten 
Einbruchstellen (KucLer V. S. 296). 

Anhangsweise soll hier noch über einen Versuch berichtet werden, 
der zeigt, daß sich Hummeln auch beim Besuch von Blüten, an die 
sie „gebunden“ sind, nicht nach der Anwesenheit eines ,,Nektarduftes“ 
richten. Es läßt sich leicht beobachten, wie Hummeln, die eine Blütenart 
konstant ausbeuten, oft vor manchen dieser Blüten nach einem deutlich 
gerichteten Anflug etwa 1 cm vor der Blüte scharf abbiegen oder auch 
vorher einige Zeit dort schweben und sich dann ohne Besuch nach 
einer anderen Blüte der gleichen Art wenden. WAGNER erklärte dieses 
Verhalten der Tiere, wie schon oben ausgeführt, damit, daß er annahm, 
die Tiere hätten durch ihren Geruchsinn feststellen können, daß die 
betreffende Blüte leergesaugt, also honiglos sei. Einigen Tieren, die auf 
Symphytum officinale eingefangen waren, setzte ich im Flugkasten etwa 
40 dieser Blüten vor. Außerdem stellte ich noch 2 Sprosse mit zu- 
sammen 9 Blüten auf, die folgendermaßen zugerichtet waren. Die Blüten 
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wurden einige Millimeter oberhalb des unteren Endes der Kronröhre 
abgeschnitten. Daraufhin wurden Fruchtknoten und Kelch entfernt 
und die abgeschnittene Kronröhre mit den Staubblättern und dem Griffel 
auf dem Blütenstiel mit geschmolzenem Paraffin befestigt. Die 40 Blüten 
mit Nektar erzielten 14, die 9 ohne Nektarien insgesamt 6 Saugakte. 
Eine Wiederholung des Versuches am folgenden Tag mit neuen Blüten 
ergab das gleiche. Diesmal waren 12 Blüten die Nektarien nach der 
Methode des Vortags herauspräpariert. Auf die normalen Blüten, die 
den Versuchsblüten an Zahl mehrfach überlegen waren, entfielen 14, 
auf die nektarlosen Blüten 7 Saugakte. Es ist 

also nicht möglich, daß. die Anwesenheit von 

Honig auch auf den Futterpflanzen von den 

Hummeln auf Grund eines Duftes erkannt 

werden könnte. Erst nach dem Einführen des 

Rüssels kann festgestellt werden, ob Nektar vor- 

handen ist oder nicht. 

In weiteren Versuchen arbeitete ich mit 
künstlichen Blüten, die nach keinem natürlichen ‚»».2. „Lippenblüte“ aus 
Vorbild, wohl aber mit echten Blütenkronteilen den man WA 0 
angefertigt waren. So stellte ich (6. 6. 34) aus hergestellt. 
den Kronröhren von Digitalis gloxiniaeflora, 
deren unterer Rand, wie oben berichtet, abgeschnitten wurde, drei-, 
vier- und fünfspaltige „freikronblättrige“ Blüten her, die natürlich 
nektarlos waren. Die Objekte ließen so keinerlei Ähnlichkeit mehr 
mit den natürlichen Fingerhutblüten erkennen. Obwohl die Hummeln 
2 Tage vorher mit den nektarlosen Digitaliskronröhren bekanntgeworden 
waren und hier die Ergebnislosigkeit ihres Bemühens erfahren hatten, 
erfolgten auf den freikronblättrigen Modellen insgesamt 8 Besuche und 
ein ergebnisloser Anflug. Auf die 8 Besuche entfielen 5 Saugversuche. 
Ein ähnliches Ergebnis zeigte ein gleichartiger Versuch mit „Lippen- 
bliiten‘‘ aus den gelben Kronen der Sonnenblumenrandblüten (Abb. 2). 
Die Kronröhren waren dabei sorgfältig entfernt. Die Objekte enthielten 
ein von außen unsichtbares Glasröhrchen mit reinem Zuckerwasser. In 
diesem Versuch (3. 8. 34), der bereits S. 695 näher beschrieben ist, 
erzielten die Sonnenblumenkronenobjekte 6 Besuche, darunter 4 mit 
Saugversuchen. 

Es kann also weder der artspezifische Blütenduft noch ein allgemeiner 
Nektarduft sein, der unsere Versuchstiere zu den Saugbewegungen ver- 
anlaßt. Wir greifen auf den Abschnitt ,,Fernwirkung von Blumen auf 
Neulinge“ (S. 693) zurück! Dort haben wir dargelegt, daß Hummeln 
aus der Ferne Papiermodelle ebenso anfliegen wie echte Blüten. Dagegen 
werden solche Modelle fast nie besucht und ebensowenig findet auf 
ihnen ein Saugversuch statt. Auf natürlichen Blüten oder Modellen 
aus echten Kronteilen finden dagegen, wie aus dem obigen Abschnitt 
hervorgeht, reichliche Besuche und auch Saugversuche statt. 
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Der Unterschied im Besuch von Papierbliiten und solchen, die aus 
natürlichen Kronteilen angefertigt sind, kann durch die verschiedene 
optische und die verschiedene chemische Wirkung bedingt sein. Die 
Papieroberfläche kann auf das Auge der Tiere ganz anders und damit 
ungewohnt wirken, als die Oberfläche natürlicher Blumenteile. Viel 
wichtiger scheint mir aber der Unterschied hinsichtlich des verschiedenen 
Duftes zu sein. Wir haben gesehen, daß die einzelnen Duftstoffe recht 
verschieden auf Hummeln wirken können. Ich erinnere nur an die 
abstoßende Wirkung von Benzaldehyd (Kuazer III.) und Nelkenöl 
(s. S. 697), an die anziehende des Bienenhonigs (s. S. 699). Versuche 
mit Papiermodellen, die im Innern unsichtbar eingeschlossene natür- 
liche Blüten enthielten, führten zu keinem positiven Ergebnis. Doch 
möchte ich in diesem Zusammenhange an meine Versuche mit ,,ge- 
bundenen“ Tieren erinnern, wo Papiermodelle mit eingeschlossenen 
Dressurblüten — wenn auch viel spärlicher — besucht und auch mit 
Saugversuchen bedacht wurden (Kuczer IV.). Wenn auch eine letzte 
experimentelle Entscheidung nicht geglückt ist, so scheint es mir nicht 
zweifelhaft zu sein, daß der ungewohnte ,,Papierduft die Tiere vom 
Besuche meistens abhält. Die andersgeartete Oberfläche wird, besonders 
nach Berührung, den fremden Eindruck des ungewohnten Objektes 
noch erhöhen. 

Als Hauptergebnis unserer Versuche über die chemische Nahwirkung 
von Blumen auf Neulinge läßt sich also feststellen, daß weder dem 
artspezifischen Blütenduft noch einem allgemeinen ,,Nektarduft eine 
„Neulinge anlockende“ Wirkung zukommt. Der Blütenduft ist insofern von 
Wichtigkeit, als er auf die Hummeln nicht abstoßend wirken darf, wie dies 
von manchen chemischen Substanzen bekannt ist, sondern sich wohl im 
Rahmen den Tieren bekannter Duftreize bewegen muß. 


V. Optische Nahwirkung von Blumen auf Neulinge. 


Wieweit chemische Faktoren auf den Besuch von Neulingen ein- 
wirken, läßt sich verhältnismäßig leicht experimentell überprüfen. Wesent- 
lich schwerer ist es dagegen festzustellen, inwieweit optischen Faktoren, 
wie Blütenzeichnungen (Saftmalen), der Umrißform und der räumlichen 
Beschaffenheit der Blüten eine anlockende Wirkung zukommt. 

Was Saftmalzeichnungen betrifft, so können wir auf unsere früheren 
Untersuchungen (KusLer 1930) zurückgreifen. Wir haben hier an 
Modellversuchen feststellen: können, daß Saftmale, d.h. Farbflecke, 
Strich- und Tüpfelzeichnungen im allgemeinen nicht imstande sind, 
auf Neulinge ,,anlockend“ zu wirken. Sie können nur, wenn die Tiere 
mit ihnen bekanntgeworden sind, als Merkzeichen zum leichteren Auf- 
finden des Nektars dienen. Eine Ausnahme scheinen allerdings Saft- 
male zu bilden, die einen gleichen, aber satteren Farbton besitzen. KNOLL 
(1926) konnte bei seinen Versuchen mit Bombylius und Macroglossum 
feststellen, daß die Tiere stärker gesättigte Farbtöne vor ungesättigteren 
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bevorzugen. Zum gleichen Ergebnis kam in jüngster Zeit LoTHMAR 
(1933). Sie arbeitete mit Honigbienen und fand, daß die Tiere innerhalb 
der Gelb- und Blaugruppe ein weitgehendes Farbunterscheidungsvermögen 
besitzen, und daß sie von zwei gleichen oder wenigstens ähnlichen Farben 
die dunklere bevorzugen. LOTHMAR geht auch auf die biologische Be- 
deutung dieser Erscheinung ein. Sie bringt ihren Befund mit dem Um- 
stand in Zusammenhang, daß häufig jüngere Blüten dunkler gefärbt 
sind als ältere (Anemone hepatica, Primula farinosa u. a.), daß der Schau- 
apparat oft lichter gefärbt ist als die nektarführenden Blüten (Muscari 
racemosum u.a.), und daß schließlich auch die Saftmale vielfach dunkler 
als die Krone sind (Primula officinalis, Linaria vulgaris, Lysimachia 
vulgaris, Iris Pseudacorus, Delphinium Consolida). Daß Hummeln inner- 
halb einer Farbgruppe noch ein gutes Unterscheidungsvermögen be- 
sitzen, habe ich bereits in meiner ersten Hummelarbeit gezeigt (KUGLER 
1930). Auch zweifle ich nicht daran, daß sattere Farben auf die Tiere 
einen stärkeren Reiz ausüben als wenig satte. So deutete ich auch 
das Ergebnis einer Dressur auf Heririgpapier Nr.5, ein wenig sattes 
Gelb. Die Dressurkurve (KuGLER 1930, S. 245) zeigt, daß Hering- 
papier Nr.4, ein satteres Gelb, ebenso stark, ja sogar etwas stärker 
besucht wurde als die Dressurfarbe. 

Von größerer Bedeutung für die Anlockung, als man bisher annahm, 
scheint die Umrißform einer Blüte oder eines Blütenstandes zu sein. 
Hertz (1929) hat in Versuchen mit der Honigbiene festgestellt, daß figurale 
Gliederung (Konturreichtum einer Figur, z. B. einer Blüte) vor figuraler 
Geschlossenheit bevorzugt wird. Demnach haben reichgegliederte Blumen 
(z. B. Blütenstände der Compositen) mehr Aussicht auf Besuch als solche 
ohne weitere Gliederung. Das gleiche Ergebnis fand ILSE (1932) für 
einige Tagfalter (Argynnis, Vanessa). Allerdings ist nach ILSE die 
Fähigkeit der optischen Auflösung bei Vanessa gering. ‚Eine feinere 
Zerteilung, wie etwa bei den meisten Korbblütlern, kann jedoch schon 
von dem in wenigen Zentimetern Entfernung vorüberfliegenden Falter 
nicht mehr optisch aufgelöst werden; sie dürfte höchstens aus nächster 
Nähe wirksam sein‘ (S. 555). Eine weitere Bestätigung dieser Versuche 
brachte ZERRAHN (1934). Sie arbeitete mit Honigbienen und fand, 
daß die Größe der Konturlänge ein Maß für den Reizwert einer Figur sei. 

Da der größte Teil aller Hummelblumen Blütenstände aus kleineren 
Einzelblüten (z. B. Scrophulariaceen, Labiaten, Papilionaceen) darstellt, 
ist bei ihnen großer Konturreichtum vorhanden. Es gibt nur wenige 
Hummelblumen, die aus Einzelblüten von mehr oder minder stark ge- 
schlossener Form bestehen (z. B. Fritillaria meleagris). Daß solchen stark 
gegliederten Blütenständen Hummeln gegenüber ein hoher Reizwert 
zukommt, konnten wir bereits früher zeigen (KuGLER 1933, S. 787). 
Einem Einzelmodell aus einem ungegliederten Papiertrichter von 48 mm 
Durchmesser aus gelber Farbe (Heringpapier Nr.4) kam eine durch- 
schnittliche Anflugslänge von 29 cm zu, einem ebensolchen von 23 mm 














710 Hans Kugler: 


Durchmesser eine Anflugslänge von etwa 21 cm, und einem ,,Bliiten- 
stand“ aus 5 Modellen mit 10 mm Scheibchen-Durchmesser eine Anflugs- 
länge von etwa 26cm. Die wirksame Farbfläche des 48-mm-Modells 
betrug ohne Glasnäpfchen 18 gem, die des 23-mm-Modells 4 qem, und 
die Gesamtfläche des Blütenstandsmodells (ohne Glasnäpfchen) 3 gem. 
Trotz der geringsten Farbflächenwirkung erzielte das reichgegliederte 
Blütenstandsmodell eine durchschnittliche Reichweite. die bedeutend 
größer war als die des flächengrößeren 23-mm-Modells und der des fünf- 
bis sechsmal so großen 48-mm-Modells nahekam. Dieses Ergebnis 
zeigt also, daß dem Blütenstands- 


ZZ modell offenbar infolge seiner 
pr EPA reicheren Gliederung ein hôherer 
eu Reizwert zukam, als seiner Farb- 

und damit Reizfläche entspricht. 

Ein weiterer und vielleicht 

der wichtigste optische Nahfaktor 

ist die räumliche Beschaffenheit der 

Abb.3. Geöffnetefal- Abb.4. Wie Abb.3, Plumen, also ihre Tiefe, die ja bei 
tenreiche Papierkrone. aber geschlossen. Hummelblumen besonders stark 
ausgeprägt ist. Auf die Bedeutung 

dieses Umstandes für die ,, Anlockung“ der Tiere habe ich bereits 1930 hin- 
gewiesen (KUGLER 1930, S. 274). Ich führte damals mit Tieren, die auf 
gelbe Dreieckssaftmale auf einer grünen Tafel dressiert waren, folgende 
Versuche aus: Die Tiere erhielten 6 große Röhrenblütenmodelle (Abbildung 
S. 275), deren ,,Unterlippe“ teils ein kleines Loch mit Dreieckssaftmal, 
teils nur ein Loch ohne Farbfleck zeigte, vorgesetzt. Trotz der Bindung 
an das Saftmal besuchten die Hummeln 19mal Röhrenmodelle ohne 
„Saftmal‘, wobei sie aber nur 10mal mit dem Rüssel in das Loch beim 
Farbdreieck, 13mal dagegen in die Röhre zielten. Das Versuchsergebnis 
zeigt, daß die Röhre die Tiere gleich stark oder sogar mehr angezogen hat 
als das Dressurmerkmal. Ein ähnliches Ergebnis erhielt ich bei einem Ver- 
such aus dem Jahre 1932 (14. 9. 32), über den ich unter einem anderen 
Gesichtspunkt bereits früher berichtete (KucLer 1933, 8.288). Es 
erhielt eine Anzahl von Versuchstieren, die an den vorhergehenden 
Tagen auf Linaria vulgaris gefüttert und zu Versuchen mit dieser Pflanze 
benutzt worden waren, 4 Papierblütenmodelle aus gelbem Seiden- 
papier (Farbton dem von Linaria sehr ähnlich!) vorgesetzt. Die Modelle 
waren sehr faltenreich und bargen in ihrem Innern ein Glasnäpfchen 
mit Zuckerwasser. Zwei dieser Objekte waren, wie die Abb. 4 zeigt, 
zusammengefaltet, die anderen beiden ausgebreitet (Abb. 3). Die beiden 
ausgebreiteten Modelle erhielten 6 Besuche ohne und 14 mit Rüssel- 
reaktion, während auf die beiden zusammengefalteten Objekte nur 8 Be- 
suche ohne Rüsselreaktion entfielen. Der geringere Durchmesser der 
geschlossenen Modelle kann den Unterschied in der Beachtung seitens der 
Tiere nicht bedingt haben, da die Modelle nebeneinander auf einem 
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Brettchen befestigt waren und so die Fernanlockung durch ihre Gesamt- 
heit erfolgte. Das Ergebnis läßt sich nur durch die „Tiefe“ der ge- 
öffneten Objekte erklären. Zu einem ähnlichen Ergebnis kam später 
Hertz (1931) bei Versuchen mit der Honigbiene. Aus ihrer Arbeit geht 
hervor, daß Modelle mit nach oben offenen vor solchen mit nach unten 
geöffneten, nach oben also spitz geschlossenen Papiertrichtern bevorzugt 
werden (Abbildungen S. 638, 639, 641, 642). Ob diese Bevorzugung 
räumlicher Modelle mit ausgesprochener Tiefenwirkung auf der reicheren 


4 q 4 
Abb. 5. Mit Paraffin überzogene Papiermodelle; I mit Scheibchen, ZZ mit Loch, 
III mit Rinne. 


Schattenmodellierung (HERTz 1931, S. 645) oder auf einem echten räum- 
lichen Sehen der Tiere beruht, ist blütenökologisch gesehen ohne besondere 
Bedeutung. Wesentlich ist nur, daß tatsächlich eine derartige Unter- 
scheidung stattfindet. Man kann diesen Trieb der Tiere bei Besuchen 
auf neuen fremden Blüten immer wieder beobachten. Die Hummeln 
suchen dabei nicht die Gesamtfläche der Blüte mit dem Rüssel ab, 
sondern strecken diesen mehr oder minder wohlgerichtet nach einem 
röhren- oder trichterförmigen Eingang oder zumindest nach einer Ver- 
tiefung oder Öffnung. Dieses Streben der Tiere läßt sich auch an 
Papiermodellen gut erkennen. In einem Versuch (12. 9. 32) erhielten 
Hummeln je zwei der abgebildeten Objekte (Abb. 5) vorgesetzt. Die 
Modelle waren aus Heringpapier Nr. 4 angefertigt, an einer Insekten- 
nadel befestigt und in Paraffin getaucht. An Modell 1 sollte der Zwischen- 
raum zwischen den beiden Papierscheiben, an Modell 2 das Loch und 
an Modell 3 die schmale Rinne auf ihre anziehende Wirkung geprüft 
werden. Alle drei Modelle waren mit etwas Zuckerwasser versehen, 
das nach außen aber unsichtbar war. Die Tiere, die vorher auf gelben 
Seidenpapiermodellen ganz anderer Form gefüttert worden waren, 
besuchten auch diese Modelle und unternahmen auf allen drei Saug- 
versuche. Stets wurde der Rüssel auf Modell 1 nur unter das obere 
Scheibehen (10mal), auf Modell 2 in das Loch nach dem Glasnäpfchen 
(2mal) und auf Modell 3 in die Rinne (2mal) geführt. Die die Rüssel- 
reaktion bedingenden Reize waren also der Zwischenraum der beiden 
Scheibchen, das Loch und die Rinne. So wirken Unterbrechungen der 
flächenhaften Wirkung einer Blüte auf Neulinge anlockend. 
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VI. SehluBfolgerungen. 

Wenn die oben dargelegte Auffassung richtig ist, muß sich nach- 
weisen lassen, daß Hummeln, die auf der Suche nach einer neuen Futter- 
pflanze sind, wahllos die verschiedensten Blumen befliegen, an ihnen 
herumsuchen und schließlich auch Saugversuche unternehmen. Haben 
sie dabei bei einer bestimmten Pflanzenart Erfolg, so werden sie, wenn 
eine genügende Anzahl solcher Blumen vorhanden ist, bei ihrer Ausbeutung 
bleiben, d.h. blumenstet werden. Finden sie aber keinen oder nur für 
die relativ großen Tiere ungenügende Mengen von Nektar, so müssen 
sie ihr Suchen weiter fortsetzen. Daß tatsächlich auch auf Nichthummel- 
blumen gelegentlich Besuche erfolgen, geht schon aus den älteren Besuchs- 
statistiken von MULLER (1873), KNuTH (1898) u.a. hervor. Wenn solche 
gelegentlichen Besuche so selten beobachtet werden, so liegt das eben 
daran, daß bei weitem die meisten aller beobachteten und zu beobachtenden 
Besuche von bereits gebundenen Tieren ausgeführt werden und Suche- 
rinnen oder Sucher nur ganz gelegentlich festgestellt werden können. 
Um diese Verhältnisse besser durchschauen zu können, habe ich in den 
Jahren 1932, 1933 und 1934 im Flugkasten dementsprechende umfang- 
reiche Versuche angestellt. Tieren, die bereits an die Nahrungssuche 
im Flugkasten gewohnt waren, setzte ich einen oder mehrere Sträuße 
einer neuen, ihnen noch unbekannten Pflanzenart vor. Durch Beobach- 
tung ließ sich leicht feststellen, wieweit die Hummeln auf die betreffende 
Art reagierten. Das Ergebnis ist in der beigegebenen Tabelle 2 zu- 
sammengestellt. Es zeigt deutlich, daß Hummeln Saugversuche (Rüssel- 
reaktionen) wahllos auf allen ihnen erreichbaren Blüten vollziehen, 





Tabelle 2. 
Untersuchte Pflanzen Ergebnis verschied Versuche 








Achillea millejolium . . . . . . 3" | 0 1 0 3 
Aconitum Napellus ...... B 
Aegopodium Podagraria . . . . | © 
Aesculus Hippocastanum . . . . | B 
Ajuga genevensis . . . . . . . 0 
Allium Moly. . . . . . . .. 6 
Anthyllis vulneraria . . . . . . 0 
Antirrhinum majus . . . . . . 0 
Armeria vulgaris . . . . . . . B 
7 B 

0 

0 

ig 

B 

B 


Dee + 
om 


pus 
Campanula, Gartenform à 
C ‘ampanula rotundifolia Er 


zu 
zo 


Dames carla... . ..... . . . 0 
Delphinium elatum ..... . 0 
Dégitalis gloxiniaeflora . . . - . B 


1 Die Ziffern bedeuten die Anzahl der beobachteten Rüsselreaktionen; B be- 
deutet regelrechte Ausbeutung der Blüten durch die Tiere (Bindung); + bedeutet 
einige Besuche (2—7) mit Riisselreaktion. 
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Tabelle 2. (Fortsetzung ) 








Untersuchte Pflanzen Ergebnis verschiedener Versuche 
Eike @ulgare . . .. .... B B B B 
Epilobium angustifolium . . . . | + 
Galium Mollugo . . . . . . . 0 0 2 
CE. sons 3 we >: - 0 
Geranium pratense . . . … . . B 2 0 B B B B B 
Hieracium sp... . . . . 2% 0 
Iris germanica, Gartenform . . | + 
Knautia arvensis . . . . . . . B 3 B B B 3 B 
Lamium album . . . . . . . . 0 2 0 B 
Lathyrus rt moe B 
Leontodon hispidus ...... 0 
Linaria vulgaris ....... B 
Lotus corniculatus . ...... 0 0 
Matricaria inodora . . . . . . 0 0 
Matthiola incana . . . . . . . 0 
Medicago falcata . . . . . . . 0 1 a B 
Melampyrum pratense. . . . . 0 
Melilotus officinalis . . . . . . + 
Mimulus luteus ....... 3 
Oncle api LT LEE 2 0: 
Pastinaca sativa . . . . . . . 2 
Polygonum Bistorta . . . . . . + 
Polygonum nodosum .... . 0 
Potentilla reptans . . . . . . . ms 
Ranunculus acer . . . . . . . 0 
Ranunculus caesius . . . . . . 3 2 
Ranunculus repens . . . . . . 0 
Reseda luteola . . . . . . . . 0 
— Pseudacacia ..... + 
Te Aion Loi fn 1 
Scrophularia nodosa. .... . 0 
Silene pendula . . . . . . . . 0 0 
Symphytum officinale . . . . . 1 B B B B 0 
Tragopogon pratensis .... . 1 
Trifolium pratense . . .-. . -| B 0 B 
um majus ...... 0 
Von 1 Piatt 1 Be B 
Violin: alt. eee eer + 
ee ee eee ed 3 1 B 


























daB aber regelrechter Besuch (B) nur bei einigen Arten zustande kommt. 
Der ,,Reizwert‘ der verschiedenen Blüten scheint im allgemeinen der 
gleiche zu sein oder wenigstens in der gleichen Größenordnung zu liegen, 
der Erfolg des Besuches ist aber ein recht verschiedener. Bei Echium, 
Knautia und den anderen stark besuchten Blumen stehen meist größere 
Nektarmengen zur Verfügung (röhrenförmiger Safthalter) als bei den 
anderen. Wenn aber in den Versuchen manche „echte Hummelblume‘“ 
keinen Saugversuch ebenso wie manche ,,Nichthummelblume“ ethielt, 
so lag dies an dem Reizzustand der betreffenden Versuchstiere, die ent- 
weder noch zu stark an ihre frühere Futterpflanze gebunden waren oder 
keinen Nahrungstrieb zeigten. Auf keinen Fall kann dieser Umstand 
die Schlußfolgerung beeinträchtigen, da ja sowohl Hummel- als auch 
Nichthummelblumen davon in gleichem Maße betroffen worden sind. 











714 





Hans Kugler. 


VII. Zusammenfassung der Ergebnisse. 

Es wurde festzustellen versucht, durch welche Reize Hummeln ohne 
Bindung (,,Neulinge“) zu einer ihnen noch unbekannten Blumenart 
gefiihrt werden. 

1. Die Fernanlockung erfolgt optisch durch die Bliitenfarbe. 

2. Für die chemische Nahanlockung kann weder der artspezifische 
Blütenduft noch ein hypothetischer Nektarduft (Honigduft) den Aus- 
schlag geben. Der Blütenduft ist insofern wichtig, als er nicht ,,abstoBend“ 
wirken darf, sondern sich im Rahmen natürlicher Duftstoffe bewegen muß. 

3. Für die optische Nahanlockung kommen sattere Farbtöne, stark 
gegliederter Umriß und Unterbrechungen der flächenhaften Wirkung 
(Vertiefungen und dgl.) in Betracht. 

4. Umfangreiche Beobachtungen bestätigen, daß nektarsuchende 
Hummeln Blüten verschiedenen Baues systematisch absuchen und Saug- 
versuche ausführen. Sind diese von Erfolg begleitet, so beuten die 
Tiere die betreffende Art aus. Die Bevorzugung der ,,Bienenblumen“ 
durch Hummeln beruht auf deren größerem Nektarreichtum. 
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DIE SPALTOFFNUNGSWEITE ALS ASSIMILATIONSFAKTOR. 


Von 


M. G. STÄLFELT 
(Stockholm). 


Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. Mai 1935.) 


I. Einleitung. 

Vor einigen Jahren (1921, 1924) war ich mit Untersuchungen über die 
Kohlensäureassimilation unserer Waldbäume beschäftigt. Es handelte 
sich damals zunächst um eine Feststellung der Abhängigkeit der Assimila- 
tion von der Lichtstärke beinormalem Kohlensäuregehalt der Atmosphäre. 
Die Messungen wurden folglich bei verschiedenen Stärkegraden des 
Himmelslichtes vorgenommen, die übrigen Faktoren der Kohlensäure- 
assimilation, wie Temperatur und Wasser, wurden möglichst konstant 
gehalten und sämtliche Versuche wurden in derselben Weise durchgeführt. 
Trotzdem kamen große Schwankungen in den Ausschlägen zum Vor- 
schein. Auch in den damals veröffentlichten Arbeiten anderer Forscher 
(vgl. 8.737) zeigten die Assimilationswerte Schwankungen derselben 
Größenordnung, obwohl die Versuchspflanzen und zum Teil auch die Ver- 
suchsmethoden andere als die von mir verwendeten waren. Die Schwan- 
kungen konnten folglich nur damit erklärt werden, daß die Objekte selbst 
in irgendeiner Hinsicht variierten. Es konnte sich um die schon damals 
wenigstens teilweise entdeckten ‚inneren Faktoren‘ handeln, oder die 
Ursache war in der Öffnungsweite der Stomata zu suchen. An eine nähere 
Analyse der inneren Faktoren bei den von mir gewählten Objekten war 
nicht zu denken, da es nicht möglich war, die Objekte von den Schwan- 
kungen der Stomata frei zu machen. Bei den später durchgeführten 
Untersuchungen anderer Forscher über die inneren Faktoren wurden auch 
stets stomatafreie Objekte gewählt. Als ich dann meinerseits klar fest- 
zustellen versuchte, wie die Schwankungen der Stomata den Assimila- 
tionsverlauf beeinflußten, zeigten sich auch hier große Hindernisse. Es war 
zunächst nicht einmal möglich, die Stomataweite mit erforderlicher Ge- 
nauigkeit zu messen, falls man die Forderung aufstellte, daß die Stomata- 
messungen eben an den Versuchsblättern selbst und nicht nur an anderen 
gleichartig behandelten Blättern vorgenommen werden sollten. Durch 
die Infiltrations- wie auch durch die Porometermethoden werden die 
Objekte beschädigt oder jedenfallsso weitgehend verändert, daß es nachher 
nicht möglich ist, mit unveränderten Stomata und ungestörter Assimilation 
zu rechnen. Meine Arbeit wurde daher in der Richtung fortgesetzt, eine 
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solche MeBmethode herauszufinden, die befriedigend genau war und die 
Messungen der Stomata sowohl vor als nach dem Assimilationsversuche 
gestattete. 

Da meine erwähnte Assimilationsuntersuchung hauptsächlich an 
Fichte und Kiefer angestellt war, wurden anfangs diese Bäume als Objekte 
der Spaltenmessung gewählt. Die Koniferennadeln bieten aber in dieser 
Hinsicht nur beschränkte Möglichkeiten dar, da sich ihre Form und 
Anatomie nicht für die gewöhnlichen Meßmethoden eignen. Nach einer 
Reihe Versuche mußte ich mich mit einer Modifikation der Infiltrations- 
methode begnügen (Atherinfiltration 1929, 8. 175). Aus diesem Grunde 
waren für die Stomatamessungen geeignetere Objekte zu wählen. All- 
mählich wurde auch eine sehr einfache mikroskopische Methode aus- 
probiert, die es gestattet, die Öffnungsweite der Spalten an intakten 
Blättern oder Blattausschnitten mit Immersionsobjektiv zu messen 
(1929, 8. 188—190 und 1932, S.28). Die Methode eignet sich nur für 
unbehaarte und nicht zu dicke Blätter, und sie setzt außerdem relativ 
große Stomataschließzellen voraus. Werden aber solche Objekte gewählt, 
so ist es möglich, die Stomataweite eines Blattes sowohl vor als nach der 
Assimilationsmessung zu bestimmen. 

Mit dieser Methode hätten meine Assimilationsuntersuchungen wieder 
aufgenommen werden können. Die Voraussetzungen einer erfolgreichen 
Arbeit waren aber noch nicht vorhanden. Wollte man die Abhängigkeit 
der Assimilation von der Stomataweite studieren, so war es notwendig, 
diese nicht nur vor und nach dem Assimilationsversuch, sondern auch 
während des Versuches zu kennen. An eine gleichzeitige Messung von 
Stomataweite und Assimilation bei demselben Blatt war aber nicht zu 
denken. Derartige Messungen würden auch nicht erforderlich sein, falls 
die Spaltweite während eines Assimilationsversuches keine oder eine 
gleichförmig verlaufende Veränderung aufweist. 

Als nächste Aufgabe stellte ich mir daher eine Untersuchung über die 
Konstanz der stomatären Öffnungsweite. Es zeigte sich leider, daß die 
Öffnungsweite im allgemeinen nicht konstant ist, sondern, daß stetige 
Schwankungen vorkommen (a.a.O. 1927, 1929a, b). Die Amplitude 
dieser Schwankungen ändert von Zeit zu Zeit ihre Größe und ist bei 
verschiedenen Objekten ‘sehr ungleich. Solche Schwankungen finden 
auch bei Konstanz der Außenbedingungen und bei Konstanz des Wasser- 
defizits statt. Dazu kommen noch andere Stomataveränderungen, und 
zwar diejenigen, die durch die äußeren Faktoren induziert werden, d.h. 
die täglichen Öffnungs- und Schließbewegungen sowie auch die Regula- 
tionsbewegungen der Schließzellen. Es muß daher bei den für die Assimi- 
lationsversuche gewählten Objekten bestimmt werden, wie groß diese 
Schwankungen während einer gewählten Versuchsperiode sind, und 
inwieweit Messungen am Anfang und Ende dieser Zeit der Öffnungsweite 
während der ganzen Zeit entsprechen (vgl. S. 727—728). 
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Meine Untersuchungen iiber die Konstanz der Spaltweite hatten mich 
auch zu einem speziellen Studium iiber die Natur der Stomatabewegungen 
geführt, und es konnte dabei gezeigt werden, daß das Wasserdefizit in 
gleichem Umfang wie das Licht die Bewegungen der Schließzellen bedingt. 
Es wurde festgestellt, daß das Wasserdefizit und das Licht die Bewegungen 
der Schließzellen durch drei verschiedene Reaktionen oder Reaktions- 
systeme beherrschen, die photoaktive, die hydroaktive und die passive. 
Von diesen sind sowohl die hydroaktive als die passive durch das Wasser- 
defizit bestimmt. Es zeigte sich ferner, daß die Öffnungsweite der Schließ- 
zellen bei den niedrigsten Wasserdefiziten durch ein Balancieren zwischen 
den photoaktiven und den passiven Reaktionen, und bei den höheren 
Wasserdefiziten durch ein Balancieren zwischen den photoaktiven und 
den hydroaktiven Reaktionen zustande kommt. In dem dazwischen- 
liegenden Gebiet des Wasserdefizits wirken die passive und die hydro- 
aktive Reaktion nur unbedeutend oder gar nicht ein, und die Bewegungen 
der Schließzellen werden nur von der photoaktiven Reaktion beherrscht. 
Die Stomata erreichen dabei ihre höchsten Öffnungsweiten. Die Öffnungs- 
weite ist ferner nicht nur von den Stärkegraden des Lichtes und des Wasser- 
defizits, sondern auch von der Wirkungsdauer dieser Faktoren abhängig. 
Durch diese Analyse der Bewegungsursachen war eine Möglichkeit er- 
reieht, die Objekte beim Assimilationsversuch wenigstens binnen weiten 
Grenzen auf gewünschte Öffnungsweiten einzustellen. Es gilt dabei, die 
Stärkegrade von Licht und Wasserbilanz gegeneinander abzuwägen und 
eine geeignete Wirkungsdauer herauszufinden. Dies gelingt auch im all- 
gemeinen ohne größere Schwierigkeiten (a. a. O. 1929a). 

Endlich konnte auch gezeigt werden (a. a. O. 1929a), daß die Stabilität 
der Öffnungsweite und die Geschwindigkeit der Schließzellenbewegungen 
von der Vorbehandlung des Objekts, d. h. von Stärkegrad und Wirkungs- 
dauer der photoaktiven und hydroaktiven Reaktionen, weitgehend ab- 
hängen. Sucht man in einem Assimilationsversuch die Blätter bei einer 
hohen und relativ konstanten Stomataweite zu halten, so müssen demnach 
die Objekte einer geeigneten Vorbehandlung unterzogen werden. Vor 
allem sind sie am letzten Tag oder an den letzten Tagen vor dem Versuch 
gegen größere Wasserdefizite zu schützen. 

Meine hier kurz gestreiften Untersuchungen hatten mich in die Lage 
gesetzt, die Frage nach dem Zusammenhang zwischen Assimilation und 
Spaltweite endlich in Angriff zu nehmen. Sie hatten aber viele Jahre 
gedauert, und in dieser Zeit hatte die Assimilationsforschung eine leb- 
hafte Entwicklung durchlaufen. Die verschiedenen Fragen, die das 
Problemkomplex der Kohlensäureassimilation bilden, waren mit großem 
Erfolg bearbeitet worden. Unsere Kenntnisse wurden dadurch in manchen 
Richtungen beträchtlich vertieft, und neue für den Assimilationsverlauf 
maßgebende Faktoren wurden entdeckt. Wir wissen jetzt, daß die Kohlen- 
säureassimilation der grünen Pflanze aus einer ganzen Reihe chemischer 
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und physikalischer Vorgänge zusammengesetzt ist, und daß eine große 
Anzahl äußere und innere Faktoren in diese Vorgänge eingreifen. Sucht 
man die Abhängigkeit der Assimilation von irgendeinem dieser Faktoren, 
z. B. den Stomatabewegungen, klarzustellen, so hängt der Erfolg einer 
solchen Untersuchung vor allem davon ab, in welchem Maße die übrigen 
Faktoren und ihr Spielraum bekannt sind, und in welchem Maße es mög- 
lich ist, diese Faktoren zu kontrollieren und konstant zu halten. 


II. Die Faktoren der Kohlensäureassimilation. 


Der Assimilationsverlauf hängt von den folgenden Hauptfaktoren 
ab: Kohlensäure, Mineralnahrung, Wasser und Wasserdefizit, Qualität 
und Quantität des Lichtes, Energieabsorption, Temperatur, Atmung, der 
Vorgeschichte des Materials und möglicherweise noch anderen. Die 
meisten dieser Hauptfaktoren sind aus Teilfaktoren zusammengesetzt, 
so daß eine Übersicht des ganzen Komplexes etwa das folgende Aussehen 


bekommt (vgl. auch Noack 1932, 8. 986). 

1. Kohlensäure. Dieser Hauptfaktor setzt sich aus den folgenden 
Teilfaktoren zusammen: 

A. Kohlensäuregehalt des umgebenden Mediums. Untersuchungen über die 
Abhängigkeit der Assimilation von dem Kohlensäuregehalt des Mediums finden 
wir bei Brown und Escomse (1902, S. 399, 403); BLackman und Smrru (1911, 
S. 389); Wargurg (1919, S. 254); LunpesArDH (1921, S. 59; 1922); Harper (1921, 
S. 531); STALFELT (1924, S. 184); Jomansson (1926, S. 178); Bazyrına und 
TscHEsNOKOV (1930); Harper, KEPLER, Reuss (1931). 

B. Stomatäre Öffnungsweite. Kutikulare Diffusion. Vgl. S. 730. 

C. Luftbewegung bzw. Wasserbewegung. — Brown und EscompBe (1905); 
Renner (1910, S. 540); Boysen JENSEN (1918, S. 226); GRADMANN (1923); LunDe- 
GARDH (1924, S. 101; 1932, S. 354); KosTyTsCHEW, BAzYRINA und WASSILIEFF 
(1927); Kostyrschew, Bazyrina und TSsCHESNOKOV (1928); DENEKE (1931). 

D. Diffusionswege und Permeiervermögen der Kohlensäure. — SCHROEDER 
(1927); LunpecArDx (1924, S. 102); RomeLz (1927); van DEN Honerr (1930, 
S.227); van DER Paauw (1932, S. 535). 

2. Mineralnahrung. 

GREGORY und RıcHarps (1929); MüzLer (1932); Gassner und GoEzE (1932, 
1933, 1934); LuNDEGARDH (1932, S. 336). 

3. Wasser und Wasserdifizit. Diese wirken auf die folgenden Faktoren 
und dadurch auf die Assimilation ein. 

A. Kolloidaler Zustand des Plasmas. — WALTHER (1928 und 1929). 

B. Stomatäre Öffnungsweite. Vgl. S. 717. 

C. Chlorophyligehalt. — Henrıcı (1927). 

D. Atmung. Vgl. unten. — Jonansson (1926, S. 149f., hier ältere Literatur); 
Irsın (1923b, S. 388); CoLLorıo (1928). 

4. Qualität und Quantität des Lichtes. 

A. Photochemischer Effekt. 

B. Stomatäre Öffnungsweite. Vgl. S. 717. 

C. Temperatur. Vgl. unten. 

D. Atmung. Vgl. unten. 
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E. Chlorophyllbildung. — LuBımesko (1907, 1908); WizLSTÂTTER und STOLL 
(1913); van DER Paauw (1932, S. 5341.); WarBURG und NEGELEIN (1922). 

Durch seinen photochemischen Effekt wirkt das Licht direkt auf die 
Assimilation ein. Die übrigen Teilfaktoren — Stomata, Temperatur, 
Atmung und Chlorophylibildung — vermitteln eine indirekte Wirkung. 

5. Lichtabsorption. 

A. Chiorophyligehalt. — Wiustitrer und SrorL (1918); StALrerr (1921, 
S. 258); Gassner und GoEzE (1934). 

B. Lage und Bewegungen der Chloroplasten. — ArNOLD (1931, S. 566). 

6. Temperatur. Die Abhängigkeit der Assimilation von der Temperatur 
ist dadurch kompliziert, daß die Temperatur sowohl direkt auf die Assimi- 
lation als indirekt durch die Atmung einwirkt. 

A. Temperaturkoeffizient der Assimilation. — MATTHAEI (1905); STALFELT 
(1923); LunpgcARDH (1924b); JoHansson (1926, S. 197); MüLLer (1928); Harper 
(1930b, S. 705); van DEN Honerr (1930, S. 222); Eurke (1931, S. 276); Stocker 
(1931); van per Paauw (1932, S. 550). 

B. Temperaturkoeffizient der Atmung. — STALFELT (1923); JoHAnsson (1924), 
S. 153); BELSAKoFF (1930); Stocker (1931); HARDER, Fırzer und Lorenz (1931, 
S. 145); van DER Paauw (1932, S. 522). 

7. Atmung. Die Assimilationsausbeute wird durch die Atmung er- 
niedrigt. Möglicherweise bestehen auch andere Zusammenhänge. 

S. z. B. van DER Paauw (1932, S. 610). 

A. Licht. — van DER Paauw (1932, 8.522). Vgl. S. 733. 

B. Temperatur. S. oben. 


C. Wasserdefizit. S. oben. 
D. Konzentration des Atmungsmaterials. Literatur bei VAN DER Paauw 


(1932, S. 585). 
8. Enzymatische Fakicren. WILLSTÄTTER und STOLL (1918, 8. 91, 135). 


9. Vorgeschichte des Materials. 

A. „Aktivierung‘‘ durch das Licht. — OsTERHOUT und Haas (1918); War- 
bure (1920); SpoEHR und MAcGee (1923); Harper (1930, 1933); ARNoLD (1931); 
VAN DER Paauw (1932, S. 593). 

B. „Gegenreaktion‘‘ gegen die Aktivierung. — HARDER (1933); ARNOLD (1931). 

C. „Ermüdung‘‘ durch sehr lange Lichtwirkung. — Montrort und NEYDEL 
(1928, S. 814); Harper (1930; 1933); ArnoLD (1931). 

Die obigen drei Vorgänge, Aktivierung, Gegenreaktion und Ermüdung, 
sind von ARNOLD (1931, 8. 566) als die,, HarpERschen Faktoren“ bezeichnet 
worden. Sie waren zwar schon früher wenigstens zum Teil bekannt, aber 
erst durch die grundlegenden Arbeiten HaRDERs wurde der Zusammenhang 
zwischen diesen Erscheinungen aufgedeckt und die Möglichkeit gefunden, 
eine Menge früherer Beobachtungen unter einem gemeinsamen Gesichts- 
punkt zu vereinigen. 

D. Anpassung, Stimmung, Sonnen- und Schattencharaktere. — Hensıcı (1918); 
BoysEn JENSEN (1918); Boysen JENSEN und MÜLLER (1929); LunpEGARDH (1921); 
STALFELT (1921; 1924); HARDER (1923a, b; 1924; 1933); Jomansson (1926); 
Montrort und NeyDEL (1928); Iwanorr und KossowTrtscH (1929); ARNoLD (1931); 
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Exrxe (1931; 1932); GABRIELSEN (1931); Harper, Fırzer und Lorenz (1931); 
STOCKER (1931); van DER Paauw (1932, S. 544); Gassner und Gozze (1934, S. 321). 

Unter dem letzterwähnten Hauptfaktor sind eine Reihe Vorgänge einzubeziehen, 
die mehrmals unter anderen Bezeichnungen studiert worden sind. Die Wirkungen 
eines „‚Zeitfaktors‘‘ sind z. B. eingehend untersucht worden (BLACKMAN 1905; 
MarrHazı 1905; JoHAnsson 1926; PLanteroL 1927; Monrrort 1929b; MoNTFoRT 
und NeypeL 1928) und entsprechen wohl im allgemeinen der obigen ‚‚Gegenwirkung‘“ 
und ,,Ermüdung“. Eine Art Hemmungserscheinung der Assimilation bei intensiver 
Beleuchtung wurde von Ursprung (1917) studiert. KostyTscHew und SOLDATEN- 
Kow (1926) und BELJAKoFF (1931) sprechen ganz allgemein von einem ,,inneren 
Faktor“. 

Es wird von mehreren Forschern angenommen, daß die Anhäufung der Assi- 
milate in den Assimilationsorganen zu einer Hemmung der Photosynthese führen 
könnte, und damit werden oft eintretende Rückgänge der Assimilationswerte 
erklärt. Dieser Faktor wäre, falls er wirklich bestände, in die obige Gruppe 9 ein- 
zureihen. Wo die Rolle dieses Faktors in der Literatur besprochen wird, sucht man 
aber vergebens Belege für seine Existenz. Erst neuerdings wurde das Vorkommen 
einer solchen Assimilationshemmung von MÜLLER (1932), van DER Paauw (1932) 
und Kurssanow (1933) experimentell geprüft, ohne daß die Frage jedoch als ent- 
schieden betrachtet werden kann. MÜLLER hat die Assimilationsstärke der blatt- 
rollkranken Kartoffelblätter untersucht und mit derjenigen der normalen ver- 
glichen. Die Assimilationsintensität der rollkranken Blätter beträgt bei vollem 
Licht nur ein Drittel derjenigen der gesunden. Da die Rollblätter außerdem eine 
abnorme Stärkemenge enthalten, so liegt die Erklärung durch einen unzureichenden 
Abtransport nahe. MÜLLER konnte aber zeigen, daß rollkranke Blätter, in denen 
die Stärke durch Verdunkeln zum Verschwinden gebracht worden war, ebenso 
schwach assimilieren wie die stärkegefüllten Blätter. Kurssanow hat die Assi- 
milation von Cladophora untersucht und gefunden, daß ein Zusatz einer 1%igen 
Invertzuckerlösung die Assimilationsstärke erniedrigt, und er will damit bewiesen 
haben, daß die hemmende Ursache in einer Anhäufung der Kohlehydrate liegt. 
VAN DER Paavuw (S. 586) erhält aber in ähnlichen Versuchen entgegengesetzte 
Ergebnisse. Einen anderen Beweis sieht Kurssanow darin, daß abgeschnittene 
und in eine 5%ige Glukoselösung eintauchende Blätter weniger assimilieren als 
Blätter, die reines Wasser saugen. Zu diesem Ergebnis muß aber meines Erachtens 
schon der Umstand führen, daß die Wasseraufnahme durch die osmotischen Wir- 
kungen des Zuckers erschwert wird, so daß die Öffnungsweite der Stomata und 
damit die Assimilation heruntergehen. In einem dritten Versuch findet Kurssanow, 
daß am Apfelbaum die Assimilation eines Blattes durch ringförmige Einschnitte 
in der Rinde über und unter der Blattansatzstelle zurückgeht. Falls die Einschnitte 
richtig gedeutet sind und keine in den Assimilationsverlauf eingreifenden Neben- 
wirkungen bestehen, so läge hier zum ersten Male ein Beweis für die Existenz der 
Assimilatanhäufung als hemmender Faktor vor. Es ist jedenfalls das Verdienst 
Kurssanows, diese verwickelte Frage experimentell in Angriff genommen zu haben. 


Die quantitative Messung der Assimilation bleibt somit von einer 
großen Reihe von Variablen abhängig, und dies gilt vor allem beim Ar- 
beiten mit höheren Pflanzen. Nur einige dieser Variablen lassen sich so 
regulieren und abstufen, daß ihre Stärkegrade eine relativ konstante Größe 
bleibt, und zwar sind das die folgenden: der Kohlensäuregehalt des um- 
gebenden Mediums, Luftbewegungen bzw. Wasserbewegungen, Mineral- 
nahrung, Licht und Temperatur. Die Abhängigkeit der Assimilation von 
diesen Faktoren ist daher auch am eingehendsten untersucht worden, 
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so daß ihre Bedeutung wohl in der Hauptsache bekannt ist. Die übrigen 
Teilfaktoren können nicht reguliert werden und sind daher einem Kon- 
stanthalten entzogen. Einige von ihnen sind ferner solcher Natur, daß 
sie während des Assimilationsversuches weder beobachtet noch gemessen 
werden können. Darunter befinden sich die drei Harperschen Faktoren, 
von denen man, vor allem nach den Untersuchungen Harpers, weiß, 
daß sie für die Assimilationsausbeute von entscheidender Bedeutung sind. 
Der Wirkungsbereich der übrigen ist nur wenig oder gar nicht bekannt. 
Es ist aber zu vermuten, daß wenigstens die Üffnungsweite der Stomata 
eine Hauptrolle spielt, da nicht weniger als drei Hauptfaktoren — Kohlen- 
säure, Licht und Wasserdefizit — in ihren Wirkungen von diesem Teil- 
faktor abhängen. 


III. Frühere Untersuchungen über die Beziehung zwischen 
Assimilation und Spaltweite. 


Durch Untersuchungen von BLACKMAN (1895) wurde gezeigt, daß die 
von einem Blatt aufgenommene Kohlensäure durch die Kutikula nur zu 
einem verschwindenden Teil hineindiffundiert, und daß also die Stomata 
als der einzige Weg in Frage kommen können. Die physikalische Grund- 
lagen der stomatären Diffusion wurde dann von Brown und EscomMBE 
(1900 und 1905), RENNER (1910) und Brown (1918) eingehend studiert. 
Die englischen Forscher kamen zu der Auffassung (1905, 8.65), daß 
”the intake of carbon dioxide during assimilation must vary directly 
with the linear dimensions of the openings”. RENNER (1910, 8. 538—539) 
ist aber der Meinung, daß Veränderungen der Öffnungsweite auf die 
Kohlensäurediffusion keine große Wirkung haben können. „Das Druck- 
minimum der CO, liegt tief im Blattinnern, von dem Röhrensystem, 
durch das die Kohlensäure diffundiert, ist der Porus der Spaltöffnung 
nur ein kurzes Stück, Veränderungen in der Weite dieses Stückes werden 
also keinen großen Effekt haben.“ 

Die grundlegenden Untersuchungen von Brown und EscoMBE und 
RENNER über die stomatäre Diffusion haben folglich die näheren Be- 
ziehungen zwischen Assimilation und Spaltweite nicht aufklären können. 
Dies kommt wenigstens zum Teil daher, daß die physikalischen Größen, 
mit denen man hier rechnen muß, größtenteils nicht scharf zu definieren 
sind. Selbstverständlich fehlt es auch nicht an Versuchen, die Abhängigkeit 
der Assimilation von der Spaltweite direkt zu messen. Diese Methode 
stößt aber, wie schon hervorgehoben, auf allerlei Schwierigkeiten, die zum 
Teil technischer und methodischer Natur sind, zum Teil in dem Spiel 
der zahlreichen Variablen liegen. Eine Untersuchung dieser Art setzt 
voraus, erstens, daß Assimilation und Spaltweite so genau gemessen werden 
können, daß etwaige Beziehungen zwischen ihnen hervortreten, zweitens, 
daß diese Ausschläge nicht durch die Schwankungen der übrigen Teil- 
faktoren verwischt werden. Diesen Forderungen konnten erst in den 

46* 











722 M. G. Stälfelt: 


letzten Jahren dank der Entwicklung der Versuchsmethodik und dank 
unserer erweiterten Kenntnis der Assimilationsfaktoren genügt werden. 

KostytscHEW, BAZYRINA und TscHEsnokov (1928, S.703) und 
SCHODER (1932, S. 449) haben bei ihren Untersuchungen über die Assi- 
milation auch die Stomataveränderungen mittels Infiltration oder Poro- 
meter verfolgt, konnten aber keine deutliche Beziehung zwischen Spalt- 
weite und Assimilation feststellen. Da bei ihrer Versuchsanordnung 
sogar Temperatur und Licht beträchtlich schwankten — die Versuche 
bezweckten, den Tagesgang der Assimilation unter natürlichen Be- 
dingungen festzustellen —, so waren Voraussetzungen gar nicht vor- 
handen, um irgendwelche Schlüsse betreffs der Bedeutung der Stomata 
zu ziehen. SCHODER geht daher etwas zu weit, wenn sie sagt: „Von 
dem Einfluß der Stomataapertur, die z. B. JOHANSSON (1923—1929), 
JOHANSSON und STÄLFELT (1928), BELJAKOFF (1930) u.a. als sehr wich- 
tigen Faktor betrachten, können wir für die von uns geschilderten Ver- 
suche allerding absehen, da sie sicher nicht von ausschlaggebender Be- 
deutung war“ (8. 476). 

Instn (1923), JoHAnsson (1926, S. 177), GEIGER (1927) und STOCKER 
(1931) haben aber gefunden, daß Verschiebungen der Stomata parallel 
mit Veränderungen im Assimilationsgang verlaufen, und es wird daher der 
Schluß gezogen, daß eine Abhängigkeit der Assimilation von der Spalt- 
weite besteht. Dieselbe Abhängigkeit ist bei den Fichtennadeln von 
JoHANSSON und STÄLFELT (1928) festgestellt worden. Die photosyn- 
thetische Tätigkeit der Nadeln war auch bei den höheren Spaltenbreiten 
gegen Änderungen derselben empfindlich, die Korrelationen konnten 
aber nicht näher verfolgt werden, da die Stomataweite nur mittels Infil- 
tration gemessen wurde. Ergebnisse ähnlicher Art finden wir in den 
Arbeiten von BoysEN-JENSEN (1929 und 1932, S. 95). Die Kohlensäure- 
assimilation der Blätter von Buche und Esche wurde von ihm bestimmt 
und die Öffnungsweite der Spalten gleichzeitig nach der Infiltrations- 
methode gemessen. Die Objekte wurden nachtsüber im Dunkeln gehalten. 
Wenn sie dann am nächsten Morgen belichtet wurden, öffneten sich 
die Stomata, und während dieser Öffnungsphase wurden Assimilations- 
bestimmungen angestellt. Mit dem Stomataöffnen steigt die Assimilation, 
und sie geht wieder zurück, wenn die Spaltöffnungen sich schließen. 
Aus seinen Untersuchungen zieht BoysEN-JENSEN den Schluß, „daß die 
Öffnungsweite der Stomata von entscheidender Bedeutung für die Inten- 
sität der CO,-Assimilation ist‘ (S. 98). Ergebnisse derselben Art sind auch 
bei GASSNER und GOEzE (1932, 8. 451) zu finden. 

_ Durch die oben kurz erwähnten Untersuchungen scheint mir der 
Nachweis erbracht zu sein, erstens, daß die Assimilation stomataführender 
Blätter geöffnete Spalten vorausgesetzt, und zweitens, daß die Assimi- 
lationsintensität von der Spaltweite abhängt. Die alte Frage nach der 
näheren Beziehung zwischen Assimilation und Stomataweite ist aber 
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andauernd offen geblieben. Ist die Kohlensäureaufnahme der Öffnungs- 
weite direkt proportional, wie BROWN und EscomBe (1905) meinen, oder 
ist die Aufnahme bei den höheren Öffnungsweiten gegen Änderungen der- 
selben unempfindlich ? Und weiter: Wie gestaltet sich die Abhängigkeit 
bei den allerniedrigsten Öffnungsweiten ? Erst wenn diese Fragen beant- 
wortet sind, ist es möglich, den Wirkungsbereich der Stomata beim Assimi- 
lationsverlauf festzustellen und die Rolle der Stomata als Variable in dem 
ganzen Faktorenkomplex der CO,-Assimilation zu bewerten. 


IV. Methodisches. 


Prinzip der Versuche. Ein Blatt der bewurzelten Pflanze wurde in 
ein Rohr aus Glas oder Zelluloid hineingesteckt, ein Luftstrom wurde 
hindurchgesaugt und die CO,-Menge nach Absorption in Ba(OH), durch 
Titrierung bestimmt. Die Öffnungsweite der Stomata wurde vor und 
nach dem Versuch mikroskopisch gemessen. 


Der an den Versuchsobjekten vorbeistreichende Luftstrom wurde in evakuierte 
Rundkolben von 5,5 Liter Rauminhalt eingesaugt. Die Analysenmethode ist von 
mir (1935) andernorts näher beschrieben worden. 

Die Versuche wurden im Laboratorium vorgenommen, und es wurde durch 
besondere Anordnungen dafür Sorge getragen, daß die Zusam tzung der 
„Versuchsluft‘‘ gleich derjenigen der freien Atmosphäre war. Um dies zu erreichen, 
wurden die Fenster des Laboratoriums Tag und Nacht offen gehalten, und während 
des Versuches wurde ein Luftstrom aus der Fensteröffnung gegen die Assimilations- 
kammern geblasen. Gleichzeitig mit dem Assimilationsversuch wurde eine gleich 
große Luftmenge als Blindprobe in einen anderen Kolben eingesaugt, und zwar 
fand die Einsaugung durch ein an der Assimilationskammer befestigtes Glasrohr 
statt, so daß sowohl die Assimilationskammer als das Rohr der Luftprobe an dem- 
selben Punkt Luft einsaugten. 

Der Analysenfehler wurde folgendermaßen festgestellt. Zuerst wurden 24 
evakuierte Kolben mit Luft aus dem Freien gefüllt und die Kohlensä 1 
bestimmt. Kolbenvolumen und Kohlensäure wurden dabei auf 5500 ccm umge- 
rechnet, da das Volumen der Kolben in der Nähe dieses Wertes lag. Die CO,-Menge 
der Kolben war im Durchschnitt 3,35 mg, und die Abweichungen der einzelnen 
Proben schwankten zwischen — 0,06 und + 0,08 mg. Der mittlere Fehler der 
Einzelbestimmung betrug + 0,037 mg oder 0,0067 mg pro Liter Luft. Danach 
wurden ähnliche Analysen auch an der durch die Assimilationskammern im Labora- 
torium eingesaugten Luft vorgenommen. Dabei wurden nur drei Kolben gleich- 
zeitig gefüllt, weil es wichtig war, diese Proben mit denjenigen der Assimilations- 
versuche vergleichbar zu machen. Aus 26 Bestimmungen wurde als durchschnitt- 
licher Wert der Kolben 3,25 mg CO, gefunden, und die Abweichungen der Einzel- 
proben schwankten zwischen — 0,06 und + 0,07 mg. Der mittlere Fehler der Einzel- 
bestimmungen war in diesem Falle + 0,041 mg oder + 0,0075 mg CO, pro Liter 
analysierter Luft. 

Als Lichtquelle bei den Versuchen kamen 1000 Watt-Kinolampen zur Verwen- 
dung, und die Belichtung der Objekte wurde mittels einer photoelektrischen Zelle 
bestimmt. Eine geringere Schwankung der Netzspannung (etwa + 2 Volt), die 
stetig kontrolliert wurde, war nicht zu vermeiden. 

Die Versuchspflanze wurde beim Versuchsbeginn vor den Lampen aufgestellt, 
deren Wärme durch eine dazwischen eingeschaltete große Wasserküvette absorbiert 
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wurde. Die Küvette hatte plangeschliffene Wände, und die Lichtstrahlen mußten 
eine 10 cm-Wasserschicht passieren. 

Im übrigen wurde die Temperatur des Zimmers als Versuchstemperatur ver- 
wendet. Sie schwankte im allgemeinen zwischen 17 und 20°. Korrektionen fiir 
diese Schwankungen sind jedoch nicht eingeführt worden, da die Temperatur- 
koeffizienten der Assimilation bei verschiedenen Stomataweiten nicht bekannt sind. 

Daß der Wirkungsgrad der Temperatur tatsächlich von der Stomataweite 
abhängig ist, muß angenommen werden. Versuche von BLACKMAN (1905) haben 
nämlich gezeigt, daß die Assimilationsgeschwindigkeit bei niedrigen Intensitäten 
durch die Temperatur nicht beeinflußt wird, und es geht aus VAN DEN HoNERTs 
(1930, 8.224) Untersuchung hervor, daß die Temperatur den Assimilationsver- 
lauf nicht mehr beeinflußt, wenn die CO,-Konzentration den Verlauf limitiert. 
Falls die Stomataweite die CO,-Aufnahme und dadurch die Assimilationsgeschwin- 
digkeit begrenzt, muß folglich geschlossen werden, daß der Temperatureinfluß 
von der Stomataweite abhängig ist. 

Die hier vorgelegten Versuche sind übrigens zum Teil bei verschiedenen Licht- 
stärken durchgeführt worden, und man weiß z. B. durch Arbeiten von MATTHAEI 
(1905), LunDEGARDH (1924, S.211), MüLLer (1928, S.32), van DEN Honzrt 
(1930), Exeke (1931) und Boysen JENSEN (1932), daß der Temperaturquotient 
der nn Assimilation ‚mit Änderurgen der Lichtstärke sich verschiebt. 

wurden Glasréhren oder Röhren aus Zelluloid ge- 
+ “fom und Größe der Objektkammer wurden so gewählt, daß es möglich 
war, dem durchgesaugten Luftstrom eine verhältnismäßig große Geschwindigkeit 
zu geben, d.h. die Röhren wurden der Blattform so angepaßt, daß der schädliche 
Raum möglichst klein wurde. Es ist auch darauf zu achten, daß die Blattscheibe 
nicht dicht an der Rohrwand zu liegen kommt, da der Luftumsatz an einer anliegen- 
den Seite verringert wird. Zwischen Kammerwand und Unterseite des Blattes 
wurden daher, wenn nötig, ein paar schmale Glasstäbe eingeschoben. 

Die Luftgeschwindigkeit wird in Meter pro Minute angegeben. Es 
scheint mir keinen Zweck zu haben, den Luftumsatz z. B. in Liter pro 
Quadratzentimeter Blattfläche und Stunde zu berechnen, da dieses Maß 
zwei variable Faktoren enthält — den Querschnitt des Luftstroms und die 
Form des Blattes — und folglich nichts über den Luftumsatz an der Blatt- 
fläche aussagt. 

Zu Anfang meiner Arbeit wurde die Geschwindigkeit des Luftstroms 
durch ein automatisch wirkendes Quecksilberventil konstant gehalten. 
Später habe ich die Erfahrung gemacht, daß es vorteilhafter ist, den Luft- 
strom manuell zu regulieren, da dies sich viel einfacher stellt und die 
kleinen dadurch entstandenen Schwankungen der Geschwindigkeit keine 
meßbare Wirkung haben. Durch das Quecksilberventil wurde der schäd- 
liche Raum der Luftleitung übrigens erhöht. Die Geschwindigkeit wurde 
aus dem Kolbenvolumen, dem Querschnitt der Assimilationskammer und 
der Strömungszeit berechnet. 

Nach DENEKE (1931, S. 24) steigt die Assimilationsausbeute bei Hafer 
mit der Geschwindigkeit des Luftstromes bis auf einen Wert von etwa 
100 m pro Minute. Da nicht daran zu denken war, bei der gewählten 
Methode und den gewählten Objekten diese große Geschwindigkeit zu 
verwenden, so bleibt die Wahl einer Luftgeschwindigkeit ganz willkür- 
lich. Eine größtmögliche Luftgeschwindigkeit ist jedoch unter allen 
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Umstanden zu erstreben, es miissen aber auch solche Faktoren wie Kolben- 
größe, Assimilationsausschlag, Stomata usw. berücksichtigt werden. 
Nach diesen Gesichtspunkten wurden fiir die verschiedenen Versuchs- 
pflanzen die folgenden Geschwindigkeiten gewählt: 

Getreidepflanzen ......... 4 + 1 m/Min. 

Chamaenerium angustifolium . . . . 2 + 0,5 m/Min. 

Es wurde auch der Versuch gemacht, festzustellen, in welchem MaBe 
die vorkommenden Schwankungen der Geschwindigkeit den Assimilations- 
ausschlag beeinflussen. Eine eingehende Analyse dieser Abhängigkeit war 
nicht möglich, da die Luftgeschwindigkeit infolge der Größe der ver- 
wendeten Kolben und Assimilationskammern nur in beschränktem Maße 
variiert werden konnte. 

Aus einem größeren Versuchsmaterial von Hafer, das Assimilations- 
messungen sowohl bei höheren als bei niedrigeren Luftgeschwindigkeiten 
umfaßte, wurden Objekte derselben Spaltweiten ausgewählt und ver- 
glichen. Die beiden Gruppen gaben. folgende Durchschnittswerte, die 
aus je 10 Versuchen berechnet sind. 


Lichtstärke 26000 Lux. 


Luftgeschwindigkeit m/Min. . . . . 4,8 3,2 
EEE ace + 3,3 3,3 
Assimilation CO, mg/qdm Std.. . . 14,6 15,0 
Lichtstärke 57000 Lux. 
Luftgeschwindigkeit m/Min. . . . . 4,6 3,5 
I Feet 3,0 3,0 
Assimilation CO, mg/qdm, Std. . . 16,3 15,2 


Im ersten Fälle, d.h. bei einer Lichtstärke von 26000 Lux, hat ein 
durchschnittlicher Unterschied der Luftgeschwindigkeiten von 1,6 m 
pro Minute den Assimilationsausschlag kaum ändern können, während 
die Versuche bei 57000 Lux einen kleinen Unterschied (etwa 7%) der 
Assimilationsgrößen aufweisen, wenn die Luftgeschwindigkeit um 1,1 m 
pro Minute verändert wird. 

Es kann folglich geschlossen werden, daß die Schwankungen der Luft- 
geschwindigkeiten, die bei der gewählten Arbeitsmethode zutage treten, 
die Assimilationsgrößen nur unbedeutend beeinflussen. 

Die CO,-Assimilation ist vom CO,-Druck abhängig, wenn dieser inner- 
halb der Größenordnung des Partialdruckes der Luftkohlensäure liegt. 
Durch die Assimilation sinkt der CO,-Druck an der Blattfläche und vor 
allem an den Außenmündungen der Stomata. Dieser Umstand bedingt 
eine Abhängigkeit der Assimilationsgröße nicht nur von der Luftbewegung, 
sondern auch von der Blattgröße oder, richtiger ausgedrückt, von der Länge 
derjenigen Blattfläche, an der der Luftstrom vorbeistreichen muß. Je länger 
diese Strecke ist, desto geringer wird der CO,-Inhalt der der Blattfläche 
anliegenden Gasschicht. Die Bedeutung dieses Faktors ist auch von 
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vielen Forschern berücksichtigt worden (vgl. z. B. Renner 1910, 8. 539; 
Boysen JENSEN 1918, KostyTscHEw, BAzYRINA und WassiLierr 1927). 
Ich suchte durch folgende Messungen an den von mir gewählten Objekten 
festzustellen, in welchem Umfang Schwankungen der Blattgröße die Assi- 
milationswerte beeinflußten. 

Es wurden Parallelbestimmungen an langen und kurzen Blattscheiben 
von Hafer bei einer Lichtstärke von 26000 Lux vorgenommen. Neun 
Messungen gaben dabei folgende Durchschnittswerte (Tabelle 1). 


Tabelle 1. 
Blattlänge cm ............. 20,0 6,7 
indigkeit m/Min. . . . . . .. 4,2 4,1 
ee 4,1 4,4 
Assimilation mg CO,/Std. und qdm. . . . 15,1 17,8 


Da ein Stomataunterschied von 0,3 4 eine Verschiebung der Assimi- 
lation um 0,3 mg/Std. und qdm bedingt (vgl. 8. 734), so ist die übrige 
Abweichung der Assimilation, d. h. 2,4 mg/Std. und qdm auf die Blatt- 
länge zurückzuführen. 

Die Versuche zeigen, daß eine Vergrößerung der Blattlänge von 6,7 auf 
20 cm die Assimilationsgröße um 13,4% erniedrigt, was etwa 1% pro Zenti- 
meter beträgt. Natürlich ist der Schluß nicht erlaubt, daß dieser Wert auch 
bei anderen Lichtstärken gelten soll. Daß es notwendig ist, die Versuchs- 
blätter auf etwa derselben Länge zu halten, ist aber klar ersichtlich. 

In dem Augenblick, wo die Objekte der Versuchsbelichtung ausge- 
setzt werden, besteht noch kein Gleichgewicht zwischen Aufnahme und 
Verbrauch von Kohlensäure, da die CO,-Menge, die die Blätter festhalten, 
je nach dem Verhältnis zwischen Vorbeleuchtung und Versuchsbelichtung 
zu groß oder zu klein sein kann. Es ist wohl fraglich, ob dieser Unterschied 
groß genug ist, um meßbare Verschiebungen in den Assimilationsaus- 
schlägen bewirken zu können. Zwar ist von VAN DEN HONERT (1930, 
S. 158) und van DER Paauw (1932, 8. 506) betont worden, daß eine 
Assimilationsmessung in den ersten Minuten nach Anfang der Versuchs- 
belichtung nicht zuverlässig ist. Man findet aber in den erwähnten Ar- 
beiten keine Versuche, die diese Auffassung stützen. Aus den Messungen, 
die WILLSTÄTTER und STOLL (1918, S. 180) über die Kohlensäureabsorp- 
tion des unbelichteten Blattes angestellt haben, sind auch keine Schlüsse 
in dieser Hinsicht zu ziehen. Ich habe eine Reihe von Versuchen ausge- 
führt, um die Bedeutung dieser mutmaßlichen Fehler festzustellen, bin 
aber nicht zu einer bestimmten Auffassung gekommen. Um sicher zu 
gehen, habe ich jedoch meine Versuchspflanzen vor dem Einstecken der 
Blätter in die Assimilationskammern einige Minuten der Versuchs- 
belichtung exponiert. Sie kamen übrigens direkt aus dem Gewächshaus, 
wo die Belichtung groß genug war (diffuses Tageslicht), um eine lebhafte 
Assimilation zu unterhalten. 
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Messung der. Stomata. Die Spaltweite wurde nach der yon mir früher 
beschriebenen ‚„Immersionsmethode‘ bestimmt (1929b, 8. 188—190 und 
1932, 8. 28). Aus dem Spitzenteil des Blattes wurde unmittelbar vor dem 
Versuch ein kleines Stück ausgeschnitten, und 10 Spalten an der Ober- 
seite und 10 an der Unterseite wurden mikrometrisch gemessen. Nach 
dem Versuch wurde aus der Mitte des Blattes eine neue Probe aus- 
geschnitten und die Stomataweite wieder festgestellt. Der Durchschnitt 
dieser Werte wurde als Maß der Spaltöffnungen während des Versuches 
genommen. Als Grundlage dieser Methode dient folgende Vorunter- 
suchung über die Stomataschwankungen des Versuchsmaterials. 

Die Objekte wurden in der Apparatur aufgestellt und ganz wie bei 
den Assimilationsmessungen behandelt, nur mit dem Unterschied, daß 
ein Stück aus dem Versuchsblatt jede dritte Minute ausgeschnitten und 
betreffs des Stomatawertes untersucht wurde. In dieser Weise wurden 
in 12—18 Min. 6 Proben untersucht und stets nach der folgenden Reihe 
genommen: an der einen Hälfte des Blattes: Spitze, Mitte, Base und dann 
an der anderen Hälfte: Spitze, Mitte, Base. Die Spaltöffnungswerte 
dieser Proben schwanken mehr oder weniger je nach den Konstellationen 
solcher Faktoren wie Licht und Wasserbilanz. Bei den Öffnungs- und 
Schließbewegungen sind die Schwankungen am größten. Blätter, deren 
Stomata gegen konstante Werte von Licht- und Wasserbilanz stabilisiert 
sind, haben verhältnismäßig unbedeutende Stomataschwankungen auf- 
zuweisen. Nach der gewählten Versuchsmethode mußten die Pflanzen 
aus dem Gewächshaus oder aus dem Freien ins Laboratorium gebracht 
werden, und es war somit nicht zu vermeiden, daß sowohl die Licht- 
als die Wasserbilanzverhältnisse ungleich waren. Infolgedessen sind ver- 
größerte Stomataschwankungen zu erwarten. Bei den Getreidepflanzen 
kommt noch dazu, daß die Mitte der Blattscheibe durchgehend etwas 
höhere Öffnungswerte als die übrigen Teile des Blattes zeigt. 

Die in obiger Weise durchgeführten Stomatamessungen schwanken 
daher beträchtlich, sie zeigen meistens eine während des Versuches statt- 
findende Schließbewegung der Stomata, Öffnungsbewegungen kommen 
aber auch vor. Als Beispiel dürften die folgenden Werte von zwei Blättern 
dienen. 


Weizen. Spaltweite in # (Durchschnittswerte aus je 20 Stomata). 











Blatt Rechte Blatthälfte Linke Blatthälfte 
= Spitze Mitte Base Spitze Mitte Base 
1 4,3 5,1 3,1 48 2,7 2,7 
2 4,2 4,8 3,9 5,6 5,8 5,3 




















Bei den Assimilationsmessungen konnten leider nur zwei Messungen 
am Versuchsblatt vorgenommen werden. Die erste Probe wurde dabei 
aus der Blattspitze ausgeschnitten (bei den Getreidepflanzen wird am 
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besten die ganze Blattspitze weggeschnitten), um die Wasserverhältnisse 
des Blattes möglichst wenig zu stören. Als zweite Probe wurde die Blatt- 
mitte gewählt, weil diese zusammen mit der Spitzenprobe einen Durch- 
schnittswert ergab, der in befriedigender Nähe des Mittelwertes sämtlicher 
6 Proben lag. Dies geht aus dem in Tabelle 2 dargestellten, den Messungen 
an Weizen entnommenen Beispiel hervor. 


Tabelle 2. Weizen. 














SS Öffnungs- ee -1-¥ Offnungs- 
# we fa 
sämtlicher Tder 1. Spitsen| "in? ne ["samtiicher [der 1. Spitzen] 7 mung 
6 Proben be und der 6 Proben  |probe und der 
des Blattes |2.Mittenprobe des Blattes |2. Mittenprobe 
1,80 2,05 + 0,25 5,15 5,00 — 0,15 
2,25 — 0,05 3,80 3,50 — 0,30 
1,70 1,75 + 0,05 1,19 1,10 — 0,09 
3, 4,10 + 0,80 4,75 4,80 + 0,05 
4,15 4,25 + 0,10 7,35 7,00 — 0,35 
4,80 5,30 + 0,50 7,20 8,20 + 1,00 
4,92 5,00 + 0,08 8,20 8,60 + 0,40 
4,60 5,45 + 0,85 

















Die durchschnittliche Abweichung, die aus den Werten in Tabelle 2 
zu berechnen ist, beträgt + 0,5. Andere Versuchspflanzen wie Roggen, 
Hafer und Chamaenerium gaben Werte derselben Größenordnung. 

Die Stomataweite wurde folglich als der Durchschnitt von zwei 
Messungen bestimmt, die eine unmittelbar vor dem Assimilationsversuch 
am Spitzenteil des Blattes, die andere unmittelbar nach dem Versuch 
an der Blattmitte vorgenommen, und der mittlere Fehler der Stomata- 
weite beträgt etwa + 0,5 u. 

Bei den obigen Messungen folgt die zweite Mittenprobe 12—15 Min. 
nach der ersten Spitzenprobe. Diese Zeitdauer wurde auch im allgemeinen 
bei den Assimilationsmessungen als Versuchszeit gewählt. 


Objekt und Objektbehandlung. 

Als Versuchsobjekt wurde zuerst Hafer gewählt, der auf einem Acker 
in der Nähe des Laboratoriums in Holzkästen aufgezogen wurde. Die 
Kästen waren in die Ackererde eingesenkt und so weit vom Rande des 
Ackers angebracht, daß die Pflanzen der Kästen von denjenigen des 
Ackers umgeben waren. 

Meine ersten Versuche betrafen Pflanzen, die unmittelbar vor dem 
Versuch aus dem Felde geholt wurden. Es zeigte sich aber, daß die Assi- 
milationswerte dieser Versuche weitgehend und, wie es schien, ganz 
unregelmäßig schwankten, so daß eine Abhängigkeit der Assimilation 
von der Stomataweite nur ganz unklar hervortrat. Durch HARDERs 
Untersuchungen (a.a. 0.) wurde aber meine Aufmerksamkeit auf die 
Bedeutung der Vorbelichtung des Materials gelenkt, und ich konnte 
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sofort feststellen, daß meine Versuche bis dahin mit Pflanzen angestellt 
waren, die sowohl betreffs Dauer als Intensität der Vorbelichtung (Tages- 
licht) große Unterschiede aufzuweisen hatten. Um diesen Übelstand zu 
beseitigen, wurden die Versuchspflanzen einer mehr gleichförmigen Vor- 
behandlung unterworfen. Die Kästen wurden herausgegraben und bis 
zum folgenden Tag — dem Versuchstag — in ein kleines an der West- 
seite der Laboratoriumsgebäude befindliches Gewächshaus hineingestellt. 
Während des Aufenthaltes im Gewächshaus wurden die Pflanzen nur 
von einem diffusen Licht des Westhimmels getroffen, und die Temperatur 
des Gewächshauses lag ganz in der Nähe derjenigen, bei der die Assimi- 
lationsmessung später vorgenommen werden sollte. Durch diese Vor- 
behandlung der Objekte wurden die Schwankungen der Assimilations- 
werte zwar nicht beseitigt, sie traten aber nicht mehr so stark hervor, und 
es zeigte sich bald eine weit regelmäßigere Beziehung zwischen Assimilation 
und Spaltweite. 

Durch die Vorbehandlung konnten die Objekte ferner in einen solchen 
Zustand versetzt werden, daß die Schließzellen gewünschte und dauernde 
Öffnungswerte gaben. Wie schon erwähnt (8.717), ist dies nur. durch 
geeignete Maßnahmen betreffs Intensität und Wirkungsdauer der Be- 
lichtung und der Wasserbilanz zu erreichen; ich habe früher die Methoden 
beschrieben, deren man sich in dieser Hinsicht bedienen kann (1932, 
8.31). Hier braucht nur hinzugefügt zu werden, daß die Wasserbilanz 
der Getreideblätter durch Einführen der ganzen Pflanze in weite Glas- 
röhren reguliert wurde. 

Der Hafer und die übrigen Getreidepflanzen eignen sich gut als Ver- 
suchsobjekte, da sie große Schließzellen haben, so daß die verschiedenen 
Öffnungsweiten der Stomata relativ genau gemessen werden können; 
die Blätter sind ferner schmal, was eine relativ schnelle Bewegung der 
Luft durch die Assimilationskammer ermöglicht, und sie sind endlich 
groß genug, um befriedigend meßbare Assimilationsgrößen an dem ein- 
zelnen Blatt zu geben. Die Blätter der Getreidepflanzen sind aber amphi- 
stomatisch, so daß die Stomataweite an beiden Seiten des Blattes gemessen 
werden muß. Nur die zwei obersten Blätter der vollentwickelten Pflanzen 
dienten als Versuchsobjekte, und die Oberseite der Blätter wurde gegen 
die Lampen exponiert. 

Ferner wurde als Versuchspflanze Chamaenerium angustifolium benutzt. 
Die Blätter dieser Pflanze sind überwiegend hypostomatisch, weshalb 
die Stomatamessungen auf die Unterseite der Blätter beschränkt werden 
können. In diesem Falle wurden die Pflanzen herausgegraben, in Töpfe 
gesetzt und gut bewässert und die Nacht über im Gewächshaus auf- 
bewahrt. 


Gang der Versuche. 
Die Pflanze wird vor den Lampen aufgestellt, und die stomatäre Öffnungs- 
weite wird an einem aus dem Spitzenteil des Versuchsblattes ausgeschnittenen 
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Blattstiick mikroskopisch festgestellt. Dann wird das Blatt in die Objektkammer 

i t, die Lampen angezündet und der Luftstrom angelassen. Nach 
10—15 Min. sind die Kolben mit Luft erfüllt, der Versuch ist beendigt, und die 
stomatäre Öffnungsweite am Versuchsblatt wird sofort wieder festgestellt. Ein 
Mittelwert der beiden Messungen vor und nach der Assimilationsprobe dient als 
Maß der Spaltweite. Die Größe der Blattoberfläche wird planimetrisch bestimmt. 


Die Kolben werden mit etwa 30cem 5, Ba(OH), beschickt und nach etwa 5 Stunden 
mit 7, HCl titriert. 
V. Ergebnisse. 
1. Die kutikulare Kohlensäureaufnahme. 

Bei einer Untersuchung über die Bedeutung der Stomata für die 
Kohlensäureassimilation muß zunächst klargestellt werden, wie groß 
die kutikulare Diffusion der Luftkohlensäure ist, d.h. inwieweit eine 
Assimilation bei geschlossenen Spalten zustande kommen kann. Diese 
Frage durch direkte Versuche zu beantworten, ist jedoch kaum möglich, 
da wir keine Methode haben, die es gestattet, vollkommen geschlossene 
Spalten festzustellen. Was wir z.B. bei mikroskopischer Messung 
„geschlossen“ nennen, sind nicht nur die vollkommen geschlossenen 
Spalten, sondern auch andere in Wirklichkeit vorhandene, aber sub- 
mikroskopische Öffnungen, und in meiner Untersuchung werden als sub- 
mikroskopisch alle Öffnungswerte unterhalb 1 4 betrachtet. Diese Öff- 
nungen sind einer exakten Messung und zum großen Teil auch einer 
mikroskopischen Wahrnehmung entzogen. Es bleibt uns somit nur 
übrig, die kutikulare Diffusion der Luftkohlensäure durch die spalt- 
öffnungsfreien Seiten von hypo- oder epistomatischen Blättern fest- 
zustellen. 

Untersuchungen über die kutikulare Diffusionsfähigkeit der Luft- 
kohlensäure wurden, wie schon erwähnt (S. 721), von BLACKMAN (a. a. O.) 
und von Brown und EscomBe (1905, 8. 64) angestellt. Es geht aus diesen 
Untersuchungen hervor, daß die CO,-Mengen, die durch die Kutikula 
hindurch diffundieren, nur ganz unbedeutende Größen erreichen. DENEKE 
(1931, 8.17), der u.a. mit der spaltöffnungsfreien Epidermis der 
Blattoberseite von Ficus elastica arbeitete, kommt auch zu dem Schluß, 
daß eine Köhlensäureaufnahme durch die Kutikula bzw. durch die 
Epidermis ohne Spaltöffnungen „überhaupt nicht oder nur in ganz 
verschwindend geringem Ausmaße“ stattfindet. 

Um die Frage weiter zu prüfen, wurden von mir einige Versuche 
in derselben Richtung angestellt. Die Kohlensäureaufnahme bei der 
Assimilation kam dabei nicht in Frage, statt dessen wurde die Diffusion 
der Luftkohlensäure durch das Blatt zu einer darunterliegenden Schicht 
von Ba(OH), gemessen. Ich bediente mich der folgenden Anordnung. 

Durch einen großen Kautschukstöpsel wurde ein 3,3 gem großes Loch gebohrt 


und der Stöpsel wurde in ein kleines Kôlbchen eingepaßt. Da die Wände des 
Stöpsels leicht eingebogen und deformiert werden, ist es zweckmäßig, zuerst ein 
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passendes Glasrohr in die Durchbohrung einzusetzen, so daß die Wände ihre richtige 
Lage behalten. Das Blatt wird über die Mündung des Stöpsels gelegt und mittels 
eines zähen Kittes [z. B. des in Leıcks (1928) Universal-Doppelporometer ge- 
brauchten Kittes] an den Stöpselrand luftdicht festgeklebt. Es ist vorteilhaft, 
den Rand des Stöpsels durch einen aufgesetzten Kautschukring zu erweitern, so daß 
die Berührungsfläche zwischen Blatt und Rand vergrößert wird. An der Wand 
des Kélbchens befindet sich-ein kleines Ansatzrohr mit Hahn, um einen Ausgleich 
der Druckdifferenzen beim Einsetzen des Stöpsels zu ermöglichen. Das Kélbchen 


Tabelle 3. Die kutikuläre Diffusion der Kohlensäure. 
mg pro Stunde und 








Ver- qdm Blatt 
suchs- 2 
dauer Teme Ver- von Dee 
in suche |Ba(OH);} At- Luft- 
Stunden absorb. | mung | „onlen- 
COs säure 





Vicia faba. Amphistomatisch . | 18—30] 21 10 2,86 | 0,96 1,90 
Acer platanoides. Hypostomatisch| 




















Blattunterseite nach unten . 20 22 2 1,14 | 0,98 0,16 

Blattunterseite noch oben. . 20 22 2 0,18 | 0,98 | — 0,85 
Vicia faba. Amphistomatisch . | 23—25 0 3 1,85 | 0,37 1,48 
Aesculus hippocastanum. Hypo- 

stomatisch 

Blattunterseite nach unten . | 22—29 0 4 0,25 | 0,32 0,02 

Blattunterseite nach oben. . | 22—27 0 4 0,15 | 0,23 | —0,08 
Hydrangea sp. 

Blattunterseite nach unten . 29 0 2 0,62 | 0,33 0,29 

Blattunterseite nach oben. . 29 0 2 0,13 | 0,33 | — 0,20 


wird mit Ba(OH), beschickt, der Stépsel mit dem schon vorher befestigten Blatt 
eingeschoben und das Ganze in einen Thermostat gestellt. Um ein Austrocknen des 
Blattes zu verhindern, muß die umgebende Luft feuchtgesättigt sein. Nach einigen 
Stunden wird die Kohlensäureaufnahme der Lauge durch Titrierung bestimmt. 

Da die Öffnungsarea des Kautschukrohres 3,3 gem war, konnte in jedem Ver- 
such nur ein Blattabschnitt dieser Größe untersucht werden, und es war somit 
notwendig, eine relativ lange Versuchszeit zu wählen, um genügend große Aus- 
schläge zu bekommen. Bei der obigen Anordnung kann die Luftkohlensäure durch 
das Blatt zu der Barytlauge hin diffundieren, und die Atmungskohlensäure kann 
sowohl nach innen als nach außen ihren Weg suchen. Es ist natürlich dabei von 
großer Bedeutung, ob die Oberseite oder die Unterseite eines hypostomatischen 
Blattes nach innen gekehrt ist. 

Als Versuchsobjekte wurden sowohl eine amphistomatische Pflanze, 
Vicia faba, als hypostomatische Pflanzen, Acer platanoides, Aesculus 
hippocastanum und eine Hydrangea-Art benutzt. In Tabelle 3 sind die 
Ergebnisse dieser Messungen zusammengestellt. Die Versuche an Vivia 
faba sind bei 21° C vorgenommen und dauerten 18—30 Stunden. In 
dieser Versuchszeit hat die Barytlauge durchschnittlich 2,86 mg CO, 
pro Stunde und Quadratdezimeter Blatt aufgenommen. Die Werte 
schwanken in den 10 Versuchen zwischen 0,99 und 5,10 mg, wobei die 
Schwankungen wohl durch die verschiedenen submikroskopischen Spalt- 
öffnungsweiten deramphistomatischen Blätter bedingt sind. Insämtlichen 
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Versuchen waren die Stomata der beiden Blattseiten sowohl vor als 
nach der Versuchszeit „geschlossen“, d.h. meßbare Stomataöffnungen 
konnten im Mikroskop nicht wahrgenommen werden. In einem Falle — 
in die Tabelle nicht aufgenommen — zeigten sie am Ende der Versuchszeit 
eine Öffnungsweite von durchschnittlich 2, und die CO,-Absorption 
war gleichzeitig auf 8,8 mg gesteigert. In den obigen Wert 2,86 geht 
wohl die Atmungskohlensäure der Blattprobe ein, da ihre Größe nur 
0,96 mg beträgt. Die übrige absorbierte CO,-Menge, 1,90 mg, stammt 
folglich aus der Luft. 

Bei einer Temperatur von 22° wurden Blätter von Acer platanoides, 
die hypostomatisch sind, untersucht. Die Atmung dieser Blätter war bei 
22° 0,98 mg. Sind die Stomata nach innen gerichtet, so diffundiert die 
ganze Menge Atmungskohlensäure in den Kolben hinein und dazu noch 
0,16 mg Luftkohlensäure, die die Kutikula der Blattoberseite zu permeieren 
hat, da keine Spaltöffnungen an dieser Seite des Blattes vorkommen. 
Die Diffusionsbedingungen sind dieselben wie bei den Vicia-Blattern, 
nur mit der Ausnahme, daß bei den Acer-Blättern eine stomatäre Diffusion 
durch die Blattoberseite ausgeschlossen ist. Dadurch wird die Diffusion 
von 1,90 auf 0,16 mg erniedrigt. Sind aber die geschlossenen Stomata 
nach oben, d. h. nach außen gerichtet, so diffundiert 0,85 mg der Atmungs- 
kohlensäure in die Luft hinaus, und nur 0,13 mg findet den Weg durch die 
Kutikula der Blattoberseite zur Barytlauge hin. 

Versuche derselben Art wurden auch bei niedrigen Temperaturen 
angestellt, und es kamen dabei die hypostomatischen Blätter von Aesculus 
hippocastanum und einer Hydrangea zur Verwendung. Die Ergebnisse 
stimmen mit den vorigen überein, d.h. nur ganz unbedeutende CO,- 
Mengen wurden kutikular hindurchbefördert. 

In den hier angeführten Versuchen beträgt die kutikulare Kohlensäure- 
diffusion durchschnittlich 0,15 und im Maximum 0,29 mg pro Stunde und 
Quadratdezimeter Blattfläche. 


2. Die stomatäre Kohlensäureaufnahme. 
A. Das Primärmaterial und seine Behandlung. 

Von dem Primärmaterial sollen nur einige Versuche als Beispiele 
ausführlich dargestellt werden. Tabelle 4 zeigt 7 Versuche, die mit Hafer 
bei einer Belichtung von 26000 Lux und bei weit verschiedenen Stomata- 
werten ausgeführt worden sind. 

Oben sind die Schwankungen der einzelnen Faktoren und die Größe 
der verschiedenen Fehler diskutiert worden. Eine Zusammenfassung 
der dort gefundenen Tatsachen ergibt folgendes. 

Analysenmethode. Mittlerer Fehler + 0,0075 mg CO,/Liter. 

Stomatamessung. Mittlerer Fehler + 0,5 u. 

Temperatur. Während ein und desselben Versuchs konstant, aber bei 
den verschiedenen Versuchen zwischen 17 und 20° schwankend. 
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Licht. Schwankungen der Netzspannung + 2 Volt, was einer Schwan- 
kung in der Lichtstärke von etwa + 4% entspricht. 

Geschwindigkeit des Luftstroms. 4 + 1 m/Min. 

Blattgröße. Schwankungen der Blattlänge von + 2cm, was Schwan- 
kungen in der Assimilationsgröße von etwa + 2% entspricht. 

Von den Fehlern sind diejenigen der Analyse und der Stomata- 
messung die weitaus größten, sie wurden daher auch bei den einzelnen 
Werten berechnet (s. Tabelle 4, Abb. 1). Diejenigen Fehler, die durch 
die Schwankungen der Faktoren Licht, Geschwindigkeit des Luftstroms 
und Blattgröße entstehen, sind relativ klein und können nicht ins Gewicht 
fallen. 

Wieweit die Schwankungen der Temperatur die Assimilationsgrößen 
beeinflußt haben, konnte nicht festgestellt werden, da alle die dafür 
nötigen Quotienten nicht bekannt sind (vgl. 8. 724). Wenn wir aber auch 
mit relativ hohen Temperaturquotienten rechnen, dürften die dadurch 
entstehenden Schwankungen der Assimilationswerte nicht größer aus- 
fallen als diejenigen, die in den Analysenfehlern und in den Fehlern der 
Stomatamessungen ihren Grund haben. 

Die Streuung der Werte ist wohl in gewissem Grade auch durch indivi- 
duelle Unterschiede und durch Unterschiede der natürlichen Exposition 
mitbestimmt worden (vgl. Bosıan 1933, S. 271). Es ist daher auch wahr- 
scheinlich, daß die Streuung durch eine noch bessere Vorbehandlung der 
Pflanzen hätte vermindert werden können. Während des Aufenthaltes 
im Gewächshaus -vor dem Versuchsbeginn waren die Versuchspflanzen 
in der Lage, eine diffuse Belichtung zu genießen, es konnte aber unter 
derartigen Verhältnissen nicht vermieden werden, daß die Beleuchtung 
von Stunde zu Stunde und von Tag zu Tag schwankte, und daß die Blätter 
trotz allem verschieden.gestimmt waren. Die Stimmung ist ja, wie HARDER 
(a. a. O.) gezeigt hat, vor allem von Dauer und Intensität der Belichtung 
abhängig. 

In die Werte gehen sowohl die stomatär als die kutikulär aufgenom- 
menen CO,-Mengen ein. Der kutikulare Anteil wurde nicht abgezogen, 
da nach den obigen Messungen seine Größenordnung nur unbedeutend ist 
und eine Subtraktion die Kurvenform nicht verändern würde. Die während 
der Assimilation stattfindende Atmung ist auch nicht in Abzug gebracht 
worden, da es noch nicht möglich ist, ihre Größe direkt zu messen. Aus 
den von WARBURG und NEGELEIN (1922, 8. 236), SPoEHR und MoGEE 
(1923, S. 71), WARBURG und Uyezsucı (1924, S. 486) und van DER Paauw 
(1932, S. 522) untersuchten Fällen geht indirekt hervor, daß die Atmung 
bei Belichtung (Assimilation) größer als im Dunkeln ist. 

In Abb. 1 sind die in Tabelle 4 aufgeführten Werte zusammen mit 
den übrigen Versuchen, die sich auf die Belichtung 26000 Lux beziehen, 
graphisch dargestellt. Die mittleren Fehler der Kohlensäureanalysen und 
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Abb. 1. Hafer. Ass. mg CO,-Assimilation in mg pro 
Stunde und qdm Blattscheibe (einseitig belichtet). 
Spaltweite » durchschnittliche Spaltweite in u. 
Belichtung 26000 Lux. Geschwindigkeit des Luft- 
stroms 4+1m pro Minute. Die mittleren Fehler 
der Kohl lyse und der Stomatamessungen 
bei einigen Werten als Beispiele eingetragen. 






























der Stomatamessungen wurden dabei nicht für alle Daten eingetragen, 
um nicht die Lage der Punkte uniibersichtlich zu machen. 


Tabelle und Abbildung 
geben auch Assimilations- 
größen bei Spaltweiten klei- 
ner als 1x an, obwohl Spal- 
ten dieser Größenordnung 
nicht gemessen wurden. Wie 
schon hervorgehoben, kommt 
das daher, daß jeder Spalt- 
wert der Durchschnitt mehre- 
rer (10—20) Messungen ist. 
Die niedrigsten Spaltwerte 
der Tabelle sind dadurch 
etwas zu klein ausgefallen, 
daß die submikroskopischen 
Werte nicht in die Messung 
eingehen. 

Die Punkte ordnen sich 
nach zwei Linien, die mit- 
einander einen Winkel bilden. 
Wegen der Streuung der, 
Werte ist es nicht möglich, 
zu entscheiden, ob die Linien 
durch einen krummen Ab- 
schnitt miteinander vereinigt 
sind, oder obsie einen scharfen 
Knick bilden. Aus vielen der 


Tabelle4. Hafer. Abhängigkeit der CO,-Assimilation von der Spaltweite. 
Belichtung 26000 Lux. 










































Blatt- Geschwin mn ne 
Bo Dauer der NM “| Ass. mg CO, von a ma 
TSE; | (einseitig) [Expositionituutstromg Ping uam | vor | mach 
Blattscheibe Mittel 

gem Min. m/Min. dem Versuch 
19,5 24,3 11 4,0 18,6 + 1,06 | 7,7 6,8 7,3 + 0,5 
18 27,4 9,5 4,6 16,0 + 0,94 | 7,8 5,0 6,4 + 0,5 
18 25 10,5 4,2 18,0 + 0,94 | 4,9 6,0 5,5 + 0,5 
18,5 25,4 10 4,4 18,7 + 0,98 | 4,4 4,5 4,5 + 0,5 
18,5 29,3 9,5 4,6 14,2 + 0,58 | 2,2 3,4 2,8 + 0,5 
18,5 26,1 14 3,2 13,1 + 0,67 1,2 2,7 2,0 + 0,5 
19 26,7 10 4,4 11,1 + 0,84 | 0,8 1,9 1,4 + 0,5 
18 27,3 13 3,4 6,1 + 0,70 | 0,6 0,4 0,5 + < 0,5 








Literatur zu entnehmenden Versuchsergebnissen, mit denen die hier vor- 
liegenden am nächsten zu vergleichen sind, kann jedoch der Schluß 
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gezogen werden, daß die beiden Linien durch eine krurhme Übergangs- 
zone miteinander zu verbinden sind. Die Untersuchungen, die dabei 
zunächst in Frage kommen, sind diejenigen, die die Abhängigkeit der 
Assimilation von der CO,-Konzentration betreffen, da Unterschiede in 
der Spaltöffnungsweite nur durch entsprechende Unterschiede im CO,- 
Druck der Interzellularen die Assimilations- 
größe beeinflussen können. Derartige Unter- . | 3 ° 
suchungen, die an spaltéffnungsfreiem Material 
durchgeführt worden sind, und deren Daten L 4 
daher eine viel geringere Streuung aufweisen, ® 
ergeben niemals einen scharfen Knick, sondern x 
immer eine krumme Übergangszone zwischen . 
den beiden Linien (z. B. Boysen JENSEN und +} r + 
MULLER 1929, 8. 506; van DEN Honerr 1930, 
8.225; van DER Paauw 1932, 8.534). In % 5 
Abb. 1 wie auch in den folgenden Abbildungen . / 4" 
dieser Art sind daher die beiden Linien durch [ he 7 
eine gebogene Punktlinie miteinander vereinigt. ë 3 
ne 7% 
B. Die Versuche. . e F 

Assimilationsmessungen bei einer Belich- 
tung von 26000 Lux. 

Hafer. Über die Versuche ist bereits oben 
berichtet worden (Abb. 1). Sie wurden in der [+ 4 
letzten Hälfte des Monats September 1934 5 
angestellt. Versuche derselben Art an Hafer, +% 
d.h. unter denselben Umständen betreffs Licht, 
Temperatur und Methodik, sind von mir auch 
im Jahre 1933 in den letzten Tagen des August 
und in der ersten Hälfte des September aus- 2.- 
geführt worden (andernorts . veröffentlicht ER 
1935). Die Ergebnisse zeigten auch damals EU nah Beier, - À 1. 
im Prinzip dieselbe Abhängigkeit der Assi- 
milation von der Spaltweite, die absoluten Werte der Assimilation lagen 
aber bei den niedrigeren Spaltweiten relativ niedriger. Als Ursache der 
Abweichung können klimatische Umstände und Unterschiede der Jahres- 
zeiten, d. h. die mit diesen Faktoren zusammenhängende Vorbehandlung 
der Objekte, in Frage kommen. Man muß aber vor allem an Unterschiede 
betreffs der Nahrungsverhältnisse der Pflanzen der beiden Versuchsreihen 
denken. Nach den Untersuchungen von GassNER und GoEzE (1934 und 
früher) ist es klar, daß die Versuchsergebnisse durch die Quantität und 
Qualität der Nahrung, die den Pflanzen geboten wird, beträchtlich 
beeinflußt werden. Da meine Versuchspflanzen der beiden Jahre auf einer 
Ackererde aufgezogen wurden, deren Zusammensetzung und Düngung 


Planta Bd. 23. 47 
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nicht untersucht oder kontrolliert wurde, sn ist es mir leider nicht möglich, 
die vorliegenden Unterschiede anzugeben. Es geht aber aus einem Ver- 
gleich der dabei erhaltenen Ergebnisse klar hervor, daß die Abhängigkeit 
der Assimilation von der Spaltweite beträchtlichen Schwankungen unterliegt. 
Die Abhängigkeit ist wohl bei der einzelnen Pflanzenart im Prinzip konstant, 
die absoluten Werte können aber offenbar je nach den äußeren Umständen 
schwanken. 

Weizen (Abb. 2). Die Versuche wurden im Juni 1934 angestellt. Sie 
zeigen im Prinzip dasselbe wie die Haferreihe. Zwar steigt die Assimi- 
lation bei wachsender Stomatagröße schneller 
- 2 "4 als bei Hafer. Der oben erwähnte Unterschied 





zwischen den beiden Versuchsreihen mit Hafer 
. in den Jahren 1933 und 1934 war aber von der 
Li A. gleichen Art, und der stärkere Anstieg der CO,- 
. / Assimilation bei den höheren Spaltweiten darf 

a 4 folglich nicht als eine für die Weizenpflanzen 
> + e 4 bezeichnende Erscheinung aufgefaBt werden. 
sn = Roggen (Abb. 3). Im Juni 1934 wurden auch 
3s Versuche an Roggenpflanzen angestellt. Die 

. Spaltweite der Objekte war durchgehends nie- 
driger als bei Weizen und viel niedriger als bei 
Hafer. Für die vorliegende Untersuchung scheint 
4 demnach Hafer ein geeigneteres Objekt als die 
beiden anderen Getreidearten zu sein. Da nur 























p ay nee 7 relativ niedrigere Spaltwerte in den Roggen- 
Spaltwerte us versuchen vertreten sind, kann nicht entschieden 
Abb. 3. Roggen. Erklärung Werden, ob die Kurve Assimilation: Spaltweite 
wie Abb. 1. tatsächlich in zwei Schenkeln verläuft, oder 


ob der Verlauf z. B. logarithmischer Natur ist. 
Dieselbe Einschränkung muß auch betreffs der Weizenkurve gemacht 
werden. 

Chamaenerium angustifolium (Abb. 4). Wegen der breiteren Blätter 
dieser Pflanze mußte eine breitere Assimilationskammer als bei den 
Getreidepflanzen gebraucht werden, wodurch die Geschwindigkeit des 
Luftstroms auf 2 + 0,5m pro Minute erniedrigt wurde. Höhere Werte 
der stomären Öffnungsweite als die in Abb. 4 vorkommenden sind wohl 
nur ausnahmsweise zu erwarten, da die Schließzellen dieser Pflanze viel 
kleï -r als diejenigen der Getreidearten sind. 

Di. für die vorliegende Untersuchung aufgestellte Frage ist folglich 
dahin zu beantworten, daß die stomatäre Öffnungsweite für die Kohlen- 
säureassimilation von durchgreifender Bedeutung ist. Mit zunehmender 
Spaltbreite steigt die Assimilation, und diese Steigerung verläuft bei den 
niedrigsten Stomawerten am schnellsten. 
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Jede Änderung in der Spaltstellung muß somit eine entsprechende Ver- 
schiebung in der Assimilationsstärke mit sich bringen. Dabei sind vor allem 
die Änderungen der kleinsten Offnungsweiten wir- 
kungsvoll. Schon bei einem Stomatawert von 1 u a D 
ist die Assimilationskapazität bis zu etwa der Hälfte / 
ausgenützt. Da die Bewegungen der SchlieBzellen % 

in 








schnell verlaufen und bei den niedrigsten Offnungs- R 
werten ebenso schnell wie bei den höheren (a. a. O. - 
1927, 1929a und c), so muß jede Veränderung der . / 
niedrigsten Öffnungsweiten weitgehende und schnell 4 
eintretende Veränderungen der Assimilationsausbeute ° 
zur Folge haben. Die Bedeutung der Stomataweite . 
für die Assimilationsgröße ist in Wirklichkeit noch © 
durchgreifender, als aus den obigen Versuchen & f ! 
hervorgeht. Die Schließzellen der hier benutzten 
Versuchspflanzen, vor allem diejenigen der Ge- e 
treidepflanzen, sind nämlich besonders-groß, und „ 
sie wurden ja eben aus diesem Grunde als Ver- 

suchsobjekte gewählt. Bei den meisten Pflanzen a 
sind die Stomatazellen beträchtlich kleiner, auch 
kleiner als diejenigen von Chamaenerium angusti- , 3 
folium, und je kleiner die Stomataöffnungen sind, Spaltweite u 




















1 1 





desto empfindlicher ist die Assimilation gegen Abb. 4. | 
Anderungen derselben. Pr bare My ree À 


Die von Brown und EscomBE (1905, 8.65) des Luftstroms 2+0,5m 
ausgesprochene Ansicht, daB ,,the intake of carbon it re Le mire 
dioxide during assimilation must vary directly with 
the linear dimensions of the openings‘ scheint somit wenigstens in der 


Hauptsache richtig zu sein. 


3. Uber die Schwankungen der Kohlensäureassimilation. 


Untersuchungen iiber die Assimilation stomatafiihrender Blatter bei 
der normalen Konzentration der Luftkohlensäure sind durchgehends 
durch große Schwankungen der Assimilationsstärke gekennzeichnet. 
Auch in solchen Fällen, wo äußere Faktoren, wie Licht und Temperatur, 
konstant oder kontrolliert waren, traten diese Variationen mit einer auf- 
fallend großen Amplitude hervor (MATTHAEI 1905; BOYSEN-JENSEN 1918; 
1929; Henrıcı 1921; STÄLFELT 1921, 1924; JOHANSSON 1926; BoysEN 
JENSEN und MÜLLER 1929). Es war auch durch diese Untersuchungen 
außer Zweifel gestellt, daß die Schwankungen nicht in technischen Fehlern, 
sondern in variierenden Assimilationsfaktoren ihren Grund hatten. Als 
solche Variabeln können vielleicht mehrere Faktoren in Betracht kommen. 
Zwei von ihnen — die Vorgeschichte des Objektes und die stomatäre 
Öffnungsweite — sind jedenfalls von großer Bedeutung. Wir haben 

47* 
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gefunden, daB die Stomata den Assimilationsverlauf weitgehend begrenzen 
können, und es geht vor allem aus Harpers (a. a. O.) Untersuchungen 
hervor, daß der Vorgeschichte der Objekte eine durchgreifende Bedeutung 
zukommt. Es konnte ferner durch die hier vorgelegte Untersuchung 
festgestellt werden, daß auch in solchen Fällen, wo diese Faktoren berück- 
sichtigt worden sind, beträchtliche Schwankungen vorkommen. Daß die 
oben erwähnten Untersuchungen weit schwankende Assimilationswerte 
aufweisen, ist daher nicht mehr erstaunlich. Eine große Variations- 
amplitude war wegen der Schwankungen betreffs Stomataweite und Vor- 
behandlung einfach nicht zu vermeiden. 

Wenn also die Assimilationswerte auch in solehen Fällen beträchtlich 
schwanken, wo Licht, Temperatur und Kohlensäure kontrolliert oder 
konstant waren, so ist es nur zu erwarten, daß eine Variation dieser sämt- 
lichen Faktoren weit größere und vollkommen unregelmäßige Schwan- 
kungen im Assimilationsverlauf hervorrufen muß. Solche Untersuchungen 
sind von KosTYTscHEw (1930) und seinen Mitarbeitern in einer Reihe von 
Arbeiten veröffentlicht worden, die den Verlauf der Photosynthese unter 
natürlichen Verhältnissen zeigen sollen. Die Versuche wurden bei ver- 
schiedenen Werten der Tagesbeleuchtung und der Tagestemperatur vor- 
genommen. Daß der Assimilationsverlauf unter derartigen Umständen 
schnelle und weitgehende Verschiebungen zeigen wird, muß erwartet 
werden. Eine Klarstellung dieser Verschiebungen und des wirklichen 
Tagesganges der Assimilation unter natürlichen Verhältnissen, wie das 
KosTyTscHEW und seine Mitarbeiter erstrebten, wäre sehr wertvoll, und 
es ist das Verdienst dieser Forscher, einen umfassenden Versuch in dieser 
Richtung gemacht zu haben. Jedoch scheint es mir sehr fraglich, ob die 
erwähnten Versuche tatsächlich unter natürlichen Bedingungen statt- 
gefunden haben. Es wurden z. B. an demselben Blatt mehrere Versuche 
nacheinander angestellt (KostyTscHEW-BERG 1930, S. 145; KostyTscHEWw- 
Karpo-Syssorewa 1930, S. 121), und es ist gar nicht möglich, dem Blatt 
unter diesen Umständen eine ,,natürliche“ Wasserbilanz zu sichern. In 
der Assimilationskammer müssen sich sowohl Luftbewegung als Feuchtig- 
keit und Temperatur verändern, und dadurch ändern sich die Wasserbilanz 
und die Stomataweite. Daß die Wasserbilanz in der Tat solchen Störungen 
ausgesetzt war, geht aus den sehr spärlichen Protokollen der erwähnten 
Arbeiten hervor. Es heißt nämlich bei KostyrscHzew und Karpo- 
Syssorewa (1930, S. 121): „Zwischen die einzelnen Expositionen wurden 
längere Pausen eingeschaltet, in denen sich die Versuchsblätter von der 
erhöhten Transpiration erholten.“ 

Neuerdings ist von DAXER (1934) eine ähnliche Untersuchung ver- 
öffentlicht worden. Auch hier sollten die Tageskurven der Assimilation 
unter natürlichen Verhältnissen festgestellt werden, und die Objektbehand- 
lung scheint mit der von KostytscHEew benutzten übereinzustimmen. 
In diesem wichtigen Punkt sind aber die Angaben Daxers sehr spärlich. 
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Es geht aus ihnen nicht klar hervor, wie lange der einzelne Versuch 
dauerte, oder ob mehrere Versuche nacheinander an demselben Blatt 
angestellt wurden. Uber die durch die Assimilationskammer bewirkte 
Temperaturerhöhung und Veränderung der Luftfeuchtigkeit, d.h. die 
Bedingungen der Stomatabewegung, gewähren die geteilten Protokolle 
auch keinen Überblick. Gegen die Angaben KostytscHEws und seiner 
Mitarbeiter stehen die Untersuchungen von BOYSEN JENSEN und MÜLLER 
(1929) und Boysen JENSEN (1933). Die dänischen Forscher arbeiteten 
unter einer stetigen Kontrolle sowohl der äußeren Faktoren wie der Spalt- 
öffnungsweite. Die Spaltöffnungen wurden mittels Wasserinfiltration 
(BoysEN JENSEN 1928) untersucht. Assimilationsschwankungen der von 
KostytTscHEW und Mitarbeitern gefundenen Größe wurden dabei auch 
nicht beobachtet. Es zeigte sich im Gegenteil, „daß die Assimilations- 
intensität der Lichtblätter einer Pflanze, die mit Wasser und Nährstoffen 
reichlich versorgt ist, wenn die Spaltöffnungen offen sind, bei konstanten 
AuBenbedingungen eine überraschend konstante Größe ist (BOYSEN 
JENSEN 1933, 8.379). Dieses Ergebnis ist wohl dadurch zu erklären, 
daß die Blätter infolge der Spaltöffnungskontrolle nur bei den höheren 
und höchsten Stomatawerten untersucht wurden, und daß sie dadurch 
den größten Schwankungen der Assimilationsstärke entgangen sind. 

Wie weit bisherige Assimilationsuntersuchungen durch einen schwan- 
kenden Stomatafaktor beeinflußt waren, ist natürlich nicht möglich zu 
sagen. Eskann jedoch konstatiert werden, daß der Assimilationsverlauf oft- 
mals die die Stomatabewegungen kennzeichnende Schwankungen aufweist. 

So geben z. B. KostyTscHEw und BERG (1930) an, daß die Versuchs- 
pflanzen gegenüber Temperatursteigerungen sehr empfindlich waren, so 
daß sie nur in den Vormittagsstunden assimilierten. „Einige Versuchs- 
blätter waren nur im Verlaufe von 2 oder 3 Morgenstunden arbeitsfähig‘ 
(8. 158). Es soll nicht bestritten werden, daß eine Erscheinung wie diese 
mit mehreren Faktoren in Zusammenhang gesetzt werden kann. Sie er- 
innert aber klar an die Tageskurve der Stomata in Perioden von ver- 
schärftem Wassermangel. Nach meinen Messungen (1929a, 8. 324, 333 
und 337) ist die Öffnungsdauer unter solchen Umständen auf die Vor- 
mittagsstunden und in den Extremfällen auf die frühesten Morgen- 
stunden beschränkt. 

Ähnliche Angaben finden wir bei Iwanorr und Kossowrrscu (1929), 
wenn sie zeigen, daß die Assimilation der Kiefer in bedeutendem Maße 
von den Niederschlägen abhängt. Bei andauerndem Ausbleiben von Regen 
findet ein bedeutendes Sinken der Assimilationsgrößen ‚statt, und nach 
dem Regen steigt die Assimilation sofort wieder. Ganz entsprechende 
Verschiebungen als Folge der Niederschlagsverhältnisse zeigen auch die 
Stomata, wie ich früher (1928, 8. 823) gefunden habe: 

Auf Grund ihrer Untersuchungen über den Verlauf der Photosynthese 
sind MAxımow und KRASNOSSELSKY-MAXIMOW (1928, 8. 330) der Meinung, 
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daß es durchaus möglich ist, daß die von ihnen beobachteten starken 
Schwankungen der Photosynthese „hauptsächlich durch veriodische 
Änderungen im Durchmesser der Spaltöffnungen hervorgerufen sind“. 
Sie haben Fälle untersucht, wo der photosynthetische Prozeß sprungweise 
Veränderungen aufweist. Dabei kann während eines so kurzen Zeitinter- 
valls wie 4 Min. „seine Intensität mehr als aufs Doppelte steigen oder 
sinken“ (8.389). Die von Maxımow und KRASNOSSELSKY-MAXIMOW 
gegebene Erklärung dieser Schwankungen findet tatsächlich in den obigen 
Versuchen eine Stütze. Liegt z.B. die Öffnungsweite unterhalb 1 u, 
so muß jede Verschiebung weitgehende Änderungen in der CO,-Aufnahme 
mit sich bringen. Es wurde oben gezeigt, daß die Assimilation schon bei 
einer Stomataweite von 1 u die Hälfte ihrer maximalen Intensität erreicht, 
und ich habe früher gefunden (1927, S. 247; 1929, S. 296), daß eine 
Spaltveränderung von 1 u auch bei schwächerer Belichtung tatsächlich 
in etwa 4 Min. stattfinden kann. Die Stomatabewegungen können somit 
unter gewissen Umständen schon innerhalb 4 Min. die CO,-Aufnahme 
um einen Wert verändern, der etwa die Hälfte der maximalen CO,- 
Aufnahme beträgt. 

Es ist ferner schon lange bekannt, daß die Tageskurve der Spaltweite 
dann und wann ein Mittagsminimum aufweist. Eine mittägliche Depres- 
sion in der Assimilation ist auch von mehreren Forschern gefunden worden 
(McLean 1930; Henrict 1921; Harper, FiLzer und Lorenz 1931; 
Bosıan 1933). Wegen der engen Beziehung zwischen Assimilation und 
Spaltweite muß eine mittägliche Depression der Spaltweite notwendiger- 
weise zu einer ähnlichen Depression in der CO,-Aufnahme führen. Daß 
aber solche Mittagsminima in der Assimilation auch auf anderen Wegen 
entstehen können, wurde von Montrort und NEYDEL (1928) gezeigt. 


Hıramarsu (1932) findet, daß die Assimilation der Schattenpflanzen 
gewöhnlicherweise ein Mittagsminimum hat. An Regentagen bleibt aber 
(1926 und 1929a, S. 324) dieses Minimum aus. Wie ich früher gezeigt 
habe, ist die Konstellation der klimatischen und physiologischen Faktoren, 


die das Mittagsminimum der Stomata bedingen, während Regentagen 
auch nicht vorhanden. 


4. Assimilationsmessungen bei verschiedenen Belichtungsstärken. 


Versuchsreihen wie die in Abb. 1 dargestellte, wurden auch bei Licht- 
stärken von 57000, 16000, 8000, 4000 und 2000 Lux, und zwar an Hafer 
vorgenommen. Sie sind in den Abb. 5—9 zusammengestellt und zeigen 
im Prinzip dasselbe wie Abb. 1. Die Beziehung zwischen Assimilation 
und Spaltweite gibt Kurven, die aus zwei geraden, miteinander einen 
Winkel bildenden Schenkeln aufgebaut sind. Ob die Schenkel ganz gerade 
sind oder ob schwache Krümmungen vorkommen, ist wegen der Schwan- 
kungen der Einzelwerte nicht möglich zu entscheiden. 
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Es tritt im Verlauf der Kurven ein wichtiger Unterschied zutage. 
Nur bei den höheren Lichtstärken steigt die Assimilation auch bei den höheren 
Spaltbreiten. Bei den niedrigeren Belichtungsstärken bis zu etwa 8000 Lux 
wächst die Assimilation mit der Spaltbreite nur bis zu einem Öffnungswert 
von etwa 1 u an, von dort ab 
bleibt die Assimilationsgröße 2 D 

e 


konstant. a | 
Oben wurden einige Lite- . PA 
raturangaben über die Be- » e de 5 
ziehung zwischen Assimila- M: [73 
tion und Spaltweite gemacht + et 
(8.721). Daß diese Angaben Pr: 
zum Teil in die Richtung # 7 
gehen, den Spaltöffnungen 9 
eine größere Bedeutung oder ; 
vielleicht jede Bedeutung ab- P | 
zusprechen, scheint durch den 3 ” 
obigen Befund erklärt werden 5 
zu können. Die Untersuchun- 
gen wurden nämlich oftmals 
bei Lichtstärken von nur 
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einigen Tausend Lux vorge- | J 
nommen, und unter diesen . 

Umständen bleibt die Assi- ste 

milationsgröße von der Spalt- 


weite bei den höheren und 
höchsten Öffnungsweiten un- 
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beeinflußt. Dazu kommt , : 8 6 8 
noch, daB Arbeiten, die sich Spaltweite u 

os : " Abb. 5. Hafer. Belichtung 57000 Lux. Erklärung 
über die Bedeutung der Sto A Cie AM 4. 


mata als Assimilationsfaktor 
äußern, meistens ganz andere Ziele verfolgten. Die Objekte wurden 
folglich gut bewässert und gegen größere Wasserverluste geschützt, 
und dadurch sind diesen Untersuchungen manchmal die niedrigsten 
Stomataweiten entgangen. 

Es dürfte somit ziemlich zwecklos sein, der Abhängigkeit der Kohlen- 
säureassimilation von der Spaltweite bei niedrigen Lichtstärken nachzu- 
forschen. Eine solche Untersuchung wird mit größter Wahrscheinlichkeit 
zu dem Schluß führen, daß Änderungen der Stomataweite auf den Assimi- 
lationsverlauf keinen Einfluß haben, und daß folglich die Stomata über- 
dimensioniert sind. Untersuchungen dieser Art haben wohl auch zu der 
weit verbreiteten Meinung geführt, daß die Stomata bei „‚vollem Öffnungs- 
grad‘ die Kohlensäurediffusion nicht hindern. Als Stütze für diese Ansicht 
werden jedoch meistens die Arbeiten von BROWN und EscomsBE (1900) 
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Abb. 6. Hafer. Belichtung 16000 Lux. Erklärung 
im übrigen wie Abb. 1. 


angegeben. Aus ihren Untersuchungen iiber die Diffusion durch perforierte 
Diaphragmen haben die englischen Forscher den Schlu8 gezogen, ,,that 


the apertures under favour- 
able conditions of distribution 
may be almost as efficient 
as if the diaphragm were non- 
existent‘ (1900, 8. 265). Die- 
ser Schluß ist in der pflanzen- 
physiologische Literatur über 
Transpirations- und Assimi- 
lationsfragen ausgenützt und 
verallgemeinert worden. Die 
Ansicht verbreitete sich 
schnell, daß „voll geöffnete 
Stomata‘‘ beim Gasaustausch 
der Blätter kein Hindernis 
leisten, daß die Diffusion 
im Extremen einen solchen 
Betrag erreichen kann, wie 
wenn die Haut ganz fehle, 
wie wenn eine völlig freie 


Diffusion stattfände. Betreffs der Transpiration ist diese Ansicht 
nicht stichhaltig, wie Sterp und Noack (1921) und Srzrp und SEYBOED 


(1927, 1928, 1929) gezeigt 








haben. Diese Autoren ex- 
perimentierten mit viel 
kleineren Poren, als die von 





Brown und EscoMBE stu- 
dierten es waren. Brown 
und EscomBE haben ihre 








Versuche an Poren mit 
einem Durchmesser von 
0,380 mm (1900, S. 262) 





angestellt, d.h. an Poren, 

















Abb. 7. Hafer. Belichtung 8000 Lux. Erklärung im 
übrigen wie Abb. 1. 


verhältnisse der Stomata anzuwenden. 
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deren Durchmesser etwa 
100mal so groB ist als der- 
jenige einer gewöhnlichen 
Stomataöffnung, und es 


diirfte nicht richtig sein, die so gewonnenen Ergebnisse auf die Diffusions- 


DaB die an Modellversuchen gewonnenen Ergebnisse nicht ohne 
weiteres auf die CO,-Aufnahme der Blätter bezogen werden können, 
geht außerdem aus der Tatsache hervor, daß Brown und EscoMmBeE in 
ihren Versuchen Alkalilauge als Absorbens, also einen ,,perfect absorber“, 
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hatten, so daß die Diffusionskapazität der Öffnungen weitgehend aus- 
genützt wurde. Die Atemhöhle der Blätter ist aber kein ,,perfect absorber‘. 
Falls sie das wäre, dann wären wohl die Stomata imstande, schon bei 
geringen Öffnungsweiten den Blättern eine genügende CO,-Menge zu 
vermitteln, und die höheren Öffnungsweiten wären dann belanglos. Dieser 
bedeutungsvolle Unterschied zwischen Modell und Blatt wird von 
Brown und EscoMBE auch her- 





























vorgehoben: “It will be seen, ME! = 
that the diameters of the stomates e 4 a : 

under consideration might be re- +4+*+*—*+*—. = . 
duced to from 4/5 to "/o of their & | /% + x 

maximum and yet still allow a 4 4 
sufficient amount of CO, to pass 

for the maximum observed assi- 9 2 . nl . ; 
milation, providing the absorption Spaltweite ut 

were perfect”! (8.278). Ea geht “0,8, Hafer, alichtone 1000 Lax. 


aber aus ihren Untersuchungen 

gleichzeitig hervor, daB die Abesrption nicht ,,perfect“ ist (8. 277), und 
die englischen Autoren haben somit nicht selbst die obigen, irreführenden 
Schlüsse gezogen. 

Die weitverbreitete Ansicht, daß vollgeöffnete Stomata die CO,- 
Aufnahme nicht hindern können, muß folglich aufgegeben werden. 
Übrigens, was heißt „vollgeöffnete Stomata‘‘ ? Jede Öffnungsbewegung 
erreicht ein Endstadium, ein , 





























Maximum, und das Schließen E » N e 

folgt früher oder später. Die N a sr “ a 

Endstadien sind aber bei dem ele ., ® e 

einzelnen Blatt und .bei dem of 

einzelnen Schließzellenpaar je , mer Base TT aa 
.nach den Umständen weit Spaitweite u 


verschieden. Mit Schwankun- Abb. 9. Hafer. Belichtung 2000 Lux. Erklärung 
‘ im übrigen wie Abb. 1. 

gen von Licht und Wasser- 

bilanz schwanken die Werte dieser Endstadien, und bei günstigen 
Konstellationen werden natürlich relativ hohe Werte erreicht. Die 
größten Öffnungswerte, die eine Pflanze oder ein Blatt unter normalen 
Umständen aufweisen, kommen aber nur selten vor, und sie dürfen 
übrigens nicht als die höchstmöglichen betrachtet werden. Die höchst- 
möglichen werden nur durch besondere Versuchsanordnungen erreicht. 
Mit „vollgeöffneten Stomata‘‘ können daher verschiedenerlei Endstadien 
gemeint werden. Dazu kommt noch, daß die absolute Größe der voll- 
geöffneten Stomata auch durch die Größe der Schließzellen bestimmt 
ist. Pflanzenarten mit großen Schließzellen haben daher schon bei einer 


1 Von mir in Schrägdruck. 
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verhältnismäßig geringen Öffnungsbreite eine Öffnungsarea, die die 
Pflanzen mit kleinen Schließzellen erst bei maximaler Öffnungsbreite 
erreichen. 
Betrachten wir die in Abb. 10 zusammergestellten Kurven etwas 
näher, so kann ferner folgendes festgestellt werden. 
A. Beim Anwachsen der 
| Spaltbreite steigt die Assi- 
40 | milation schnell, aber nur 
4 bei den niedrigsten Stomata- 


ati weiten. Diese Steigerung der 
à m. Assimilation ist bei den höhe- 
Pe; ren Lichtstärken am größten. 
16) PA Bei kleinen Offnungsweiten 
und hohen Lichtstärken zeigt 
[| folglich die Assimilation ihre 
a / al eee größte Empfindlichkeit gegen 
7 > at ——| Änderungen der Stomata. 
ud B. Bei den kleinsten Off- 
nungsweiten wächst die Assi- 
milation mit Erhöhung der 
Lichtstärke bis zu etwa 
16000 Lux. Größere Licht- 
stärken können diesen Wert 
Ahle nicht mehr erhöhen. Da die 
Ursache dieser Begrenzung 
- 2%. nicht in einer voll ausgenütz- 
ten Kapazität der Photo- 
0 sy 4 ; 3 synthese liegt — das Meso- 
Spoltweite zu phyll kann ja bei höheren 
PEN. rg und 5—9. Spaltweiten viel mehr CO, 
57000 = 57000 Lux, 26000 = 26000 Lux usw. umsetzen — so ist sie nur in 
der vollausgeniitzten Kapa- 
zität des CO,-Transportes zu suchen. D.h. bei Lichtstärken oberhalb 
etwa 16000 Lux und bei niedrigen Spaltweiten erreicht die CO,-Diffusion 
durch den Spaltkanal ihre größte Geschwindigkeit. Daraus folgt, daß der 
CO,-Druck an der inneren Mündung des Stomatakanals, in der Atem- 
höhle und in den Interzellularen gleichzeitig seinen Mindestwert erreicht. 
C. Als begrenzende Faktoren wirken bei niedrigen Spaltweiten und 
höheren Lichtstärken die Spaltweite, bei höheren Spaltweiten und nied- 
rigen Lichtstärken das Licht, und bei höheren Spaltweiten und höheren 
Lichtstärken und bei niedrigen Spaltweiten und niedrigen Lichtstärken 
sowohl Licht als Spaltweite. 
D. Der Umbiegungsabschnitt der Kurven wird mit Zunahme der 
Lichtstärke immer mehr nach den höheren Spaltbreiten verschoben. 
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Da die stomatare Offnungsweite im Assimilationsvorgang nur als ein 
Faktor der CO,-Versorgung eine Rolle spielen kann, so scheint es berechtigt 
zu sein, die festgestellte Beziehung zwischen CO,-Assimilation und Spalt- 
weite einer entsprechenden Beziehung zwischen Assimilation und CO,- 
Versorgung der Objekte gleichzusetzen. Dieselben Beziehungen werden 
beidenfalls bestehen, weil die stomatäre CO,-Diffusion der Offnungsarea 
proportional ist (BRowN und EscomBeE 1900, 8. 276), und eine Propor- 
tionalität zwischen Stomataarea und Stomataweite nahezu besteht 
(vgl. 8. 752). 

Aus diesem Grund dürfte eine Untersuchung über die Abhängigkeit 
der Assimilation von der Spaltweite am nächsten mit Untersuchungen 
über das Verhältnis zwischen Assimilation und CO,-Versorgung ver- 
gleichbar sein. Von solchen Untersuchungen sind in dieser Hinsicht vor 
allem die VAN DEN HonERTs (1930) an einer Alge der Gattung Hormidium 
zu erwähnen, weil VAN DEN HONERT die Abhängigkeit der Assimilation 
von der CO,-Konzentration bei zwei verschiedenen Lichtstärken bestimmt 
hat. Seine Befunde über die Beziehung zwischen Assimilation und CO,- 
Druck (8. 225) stimmen mit der Beziehung zwischen Assimilation und Spalt- 
weite gut überein, und seine Kurven sind am nächsten mit denjenigen zu 
vergleichen, die in Abb. 10 mit „2000“, „4000“ und ,,8000°‘ bezeichnet 
sind. VAN DEN Honerts Kurven sind gleichfalls aus zwei geraden 
Schenkeln und einem diese zusammenbindenden Knie aufgebaut. Der 
den höheren CO,-Konzentrationen entsprechende Schenkel verläuft hori- 
zontal, d. h. nur das Licht wirkt begrenzend, ganz wie in den Kurven 2000, 
4000 und 8000 in Abb. 10. 

Auch in den übrigen Fällen, wo die Abhängigkeit zwischen Assimi- 
lation und CO,-Druck untersucht wurde, ist eine derartige ,,Kniekurve“ 
gefunden worden. BLACKMAN. und SMITH (1911) haben sie bei Fontinalis 
gefunden. WARBURG stellt sie bei Chorella fest (1919, S. 254), und seine 
Kurve verläuft etwa wie die Kurve 16000 in Abb. 10, d.h. die Assimi- 
lation wächst dem CO,-Druck proportional bei den niedrigsten und den 
höchsten CO,-Werten und zeigt dazwischen einen gebogenen Abschnitt. 
VAN DER PaAuw (1932, S. 534) untersucht ein Hormidium, wie vor ihm 
VAN DEN HOoNERT, und die Ergebnisse VAN DEN HoNERTs werden bestätigt. 
Daß dieselbe Beziehung zwischen Assimilation und CO,-Druck auch bei 
den höheren Pflanzen besteht, geht. aus einer Arbeit von LUNDEGÂRDH 
hervor (1921, S. 60—61). Seine Kurven sind zwar als Knickkurven 
gezeichnet, die Übergangszone zwischen den beiden Schenkeln der 
Kurven hätte jedoch ebenso gut durch eine krumme Linie angegeben 
werden können. Die Form der Übergangszone ist übrigens hier von unter- 
geordneter Bedeutung, die Hauptsache ist, daß die beiden Schenkel 
Gerade bilden. Hier sind auch die bekannten Untersuchungen HARDERs 
(1921, 8. 544—555) über die Faktoren der CO,-Assimilation zu erwähnen, 
weil er dabei auch die Abhängigkeit der Assimilation vom CO,-Druck 
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bei Fontinalis antipyretica und einer Cladopñora-Art bestimmt hat. 
Leider sind die CO,-Konzentrationen, bei denen die Assimilationsgröße 
bestimmt wurde, nicht geniigend zahlreich, um den Verlauf der Kurven 
im Umbiegungsabschnitt genau festzusteilen. 

Die Versuchsergebnisse iiber die Beziehung zwischen Assimilation 
und CO,-Druck können folgendermaßen zusammengefaßt werden. Die 
Abhängigkeit der Assimilation vom CO,-Druck folgt einer Kniekurve, die 
aus zwei ganz oder fast ganz geraden Schenkeln und einer diese verbindenden 
relativ kurzen Bogenlinie besteht. Die Abhängigkeit ist folglich in zwei 
Proportionalitätsgebiete zerlegt und in ein drittes dazwischenliegendes Gebiet, 
wo Proportionalität nicht herrscht, sondern wo die Abhängigkeit mehr an 
ein logarithmisches Verhältnis erinnert. Die Kurve als ganzes betrachtet 
ist aber nicht logarithmisch. 

Da die in Abb. 10 zusammengestellten Kurven sich auf verschiedene 
Lichtstärken beziehen, ist es möglich, durch Interpolation die Licht- 
Assimilationskurve für jeden beliebigen Spaltwert zu bestimmen. Es 
braucht nur dazu die Atmung gemessen zu werden, und diese war bei 
17°C 1,1 mg pro Quadratdezimeter Blattscheibe und Stunde. Einige dieser 
Kurven sind in Abb. 11 dargestellt. Im folgenden nenne-ich der Einfach- 
heit halber diese Kurven ,,Lichtkurven‘ und die der Abb. 10 ,,Kohlen- 
säurekurven“. Wie schon betont wurde, ist die Spaltweite als ein Maß 
der Kohlensäureversorgung aufzufassen, und die Kurven in Abb. 11 
können daher auch als Lichtkurven bei verschiedenen Kohlensäure- 
konzentrationen genommen werden. 

Ein Unterschied zwischen den Lichtkurven und den Kohlensäure- 
kurven liegt darin, daß der gekrümmte Abschnitt bei den Lichtkurven 
relativ viel größer als bei den Kohlensäurekurven ist. Er nimmt bei den 
Kurven der höheren Spaltbreiten die ganze Strecke ein, würde aber all- 
mählich geradlinig fortgehen, falls die Versuche auf genügend hohe Licht- 
stärken ausgedehnt worden wären. Dies kann daraus geschlossen werden, 
daß die Kurven der niedrigen Spaltweiten bei den höheren Lichtstärken 
gerade verlaufen. 

Kurven wie die in Abb. 11 werden gewöhnlich ,,logarithmisch‘‘ genannt. 
Diese Bezeichnung ist aber nicht glücklich, da sie leicht zu der Vorstellung 
führt, es handele sich um mathematische Kurven und daher auch um 
Vorgänge von physiologisch relativ einfacher Natur. Hinter diesen Kurven 
stecken aber in der Regel mehrere, manchmal verwickelte und inein- 
andergreifende Vorgänge. Es wird auch z. B. von Rırreı (1922, 8. 10) 
vor einer derartig vereinfachten Betrachtungsweise gewarnt. Was er 
dabei sagt, betrifft zunächst die Produktionskurven und Wachstums- 
kurven, es trifft aber ebenso gut auf die Behandlung der Assimilations- 
kurven zu. „Wir können noch nicht wissen, welche mathematisch exakt 
faßbaren primären Gesetzmäßigkeiten unseren Kurven zugrunde liegen, 
die sich vielmehr als die Resultanten einer Anzahl zum größten Teil 
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unbekannter Faktoren herausstellen. — Es wird notwendig sein, diese 
Kurven physiologisch, nicht mathematisch, eingehend zu zergliedern, ihre 
physiologischen und chemisch physikalischen Grundlagen eingehend zu er- 
forschen, da nur deren völlige Klarstellung eine endgültige richtige For- 
mulierung wird schaffen können.“ Die Bezeichnung „logarithmisch‘“ 
hat sich aber in der Assi- 
milationsliteratur ein- — ml 
gebürgert und ist somit 7 Fi 
nichtleichtdurcheinan- » 
deres Wort zu ersetzen. ut 
Bei manchen Pflan- 5 BE mme “ - 
zen sind ähnliche Licht- / 
kurven der Assimilation # 


I 
festgestellt worden. Es pi 
kann dabei zwischen r ly a 











zwei Hauptformen un- 
terschieden werden. Die >” J77 
Kurven der Sonnenfor- gL 7 al 
men bzw. Sonnenblät- 
ter, die in ihrer ganzen 
Länge als gebogene 
Linien erscheinen und L 4 
darin mit den Kurven er." sb 95 
derhöherenSpaltweiten «+ £ 

in Abb. 11 übereinstim- 
men, und ferner die - 
Kurven der Schatten- 
formen bzw. Schatten- 


blatter, deren gebogener 
Abschnitt relativ kurz N 0 ae # 7 & 


ist, und deren Fort- 41, 11. Hafer. Die CO,-Assimilation bei verschiedenen 
setzung bei höheren Lichtstärken und Stomataweiten. Die Werte sind in den 


Lichtstärken eine Ge- Kurven in aa À core a+ ff hi hr A rare Bu, 
rade bilden. Diese er- 

innern folglich an die Kurven der kleinsten Spaltweiten in Abb. 11. 
Den „Sonnentypus‘‘ finden wir sowohl bei höheren Pflanzen (BOYSEN 
JENSEN 1918, S. 238, 1929, S. 16; LuxpecÂrpx 1921, 8. 56; STÄLFELT 
1921, 1924; MüLLer 1932a, S.4; 1932b, S. 14; GABRIELSEN 1934) als 
auch bei Moosen (HARDER 1921, 8. 554), Algen (Harper 1921, 8. 544; 
WARBURG 1919, S. 257; MonrrorT 1929, S. 121; van DEN HoNERT 1930, 
S. 221; van DER Paauw 1932, S.544) und Flechten (STOCKER 1927, 8.377). 
Den Schattentypus finden wir auch bei höheren Pflanzen (BOYSEN JENSEN 
1918, S. 248, 1929, S. 14—15, 1932, 8.61; LunpesÄrpH 1921, 8.55; 
MÜLLER 1928, S. 29), Moosen (BoysEN JENSEN und MÜLLER 1929, 8. 506) 
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und Algen (VAN DER Paauw 1932, 8. 545). Zwischen dem Sonnentypus 
und dem Schattentypus gibt es natürlich alle Übergänge, ganz wie in 
Abb. 11 alle Ubergangsformen zwischen den Kurven der héchsten und 
der niedrigsten Spaltenweiten vorkommen miissen. 

Aus obigem Vergleich darf natiirlich nicht geschlossen werden, daB 
der Unterschied zwischen Sonnenkurven und Schattenkurven in ungleicher 
Stomataweite begriindet sei. 

Die Lichtkurven der Assimilation sind sogit weitgehend von der Spalt- 
weite abhängig. Bei höheren Spaltbreiten bildet die Kurve eine große 
Bogenlinie, die erst bei hohen Lichtstärken in einen horizontalen Verlauf 
übergeht oder sich einem solchen nähert. Bei niedrigen Spaltbreiten wird der 
horizontale Verlauf schon bei relativ niedrigen Lichtstärken erreicht. 


5. Faktoren, die die Kurvenform bedingen. 


Die Abhängigkeit der Assimilation vom Licht beim Konstanthalten 
der CO,-Konzentration und von der Kohlensäure bei konstantem Licht 
ist von einer ganzen Reihe Faktoren und Prozesse bestimmt, so daß eine 
physikalisch-chemische und physiologische Analyse der Kurven große 
Schwierigkeiten bietet. Eine solche Analyse scheint mir vorläufig auch 
nicht möglich durchzuführen, da Wirkungsweise und Wirkungsgrad der 
verschiedenen Faktoren nicht genügend bekannt sind. 

Faktoren, die den Verlauf der Licht- und CO,-Kurven der Assimilation 
bestimmen, sind u. a. die folgenden. 


A. Chemische und physikalische Faktoren und Vorgänge. 

Die photochemische Reaktion. Nach den Untersuchungen von WILL- 
STÄTTER und STOLL (1918, S. 421), OstERHoUT und Haas (1919) und 
WARBURG (1929, S. 289) verläuft die Kohlensäurebindung durch zwei ver- 
schiedene Reaktionen, von denen die erste photochemisch ist und die 
Assimilationsgeschwindigkeit bei niedrigen Intensitäten weitgehend 
bestimmt. 

Die Buackmansche Reaktion oder die Dunkelreaktion. Durch diese 
werden die in der photochemischen Reaktion entstandenen Produkte 
zerlegt (WARBURG 1922, S. 305), und sie scheint die Assimilationsgeschwin- 
digkeit hauptsächlich bei höheren Intensitäten beeinflussen zu können. 

Transportweg der CO,. Bei einzelligen Objekten braucht die Kohlen- 
säure nur Zellmembran, Plasma und Chloroplast zu durchwandern, 
bei den höheren Pflanzen kommen Interzellularen, Atemhöhle und 
Spaltkanal hinzu. Dieser Weg ist unregelmäßig in der Form, schwankend 
in Länge und Querschnitt und läuft durch verschiedene Medien. 

Transportkräfte der CO,. Als Transportkräfte kommen Diffusion, 
Adsorption und Plasmabewegung in Betracht. Über die Bedeutung der 
Plasmabewegung beim Kohlensäuretransport liegen meines Wissens keine 
Untersuchungen vor. Daß sie jedoch nicht gering ist, kann wohl daraus 
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geschlossen werden, daß die Diffusion der gelösten Substanzen nur lang- 
sam vor sich geht. 

Die Kohlensäure diffundiert gasförmig oder gelöst oder in irgendeiner 
Form gebunden. Der Diffussionskoeffizient des gasförmigen Kohlen- 
dioxyds gegen Luft ist bekannt (vgl. z.B. ScHROEDER 1924, 8. 272). 
Da aber die Konzentrationsgefälle der verschiedenen Abschnitte der 
Gasphase — Spaltkanal, Atemhöhle, Interzellularen — nicht festgestellt 
sind, so ist es nicht möglich, die Größe der Diffusion zu berechnen. 
Betreffs der Wand-Plasmaphase kennen wir weder Diffusionskoeffizient 
noch Konzentrationsgefälle. 

Bei den übrigen Formen der Stoffaufnahme wird der Adsorption eine 
große Bedeutung zugeschrieben, und es muß wohl damit gerechnet 
werden, daß auch der CO,-Transport zum Teil durch denselben Mechanis- 
mus besorgt wird. Die innere Fläche der Blätter, d.h. die gegen die 
Interzellularen und Atemhöhlen grenzende Zellfläche ist enorm ent- 
wickelt. WILLSTÄTTER und SToLL (1918, 8.174) und SPoEHR und 
MoGee (1924, S. 514) haben auch gezeigt, daß sowohl lebende alsabgetötete 
Blätter unter Lichtausschluß beträchtliche Mengen CO, aufnehmen. 
Die erste Phase in der CO,-Aufnahme spaltöffnungsführender Blätter 
dürfte folglich in einer Konzentration der CO, an den Wänden des Meso- 
phylls bestehen. Dadurch kommen aber zwei Konzentrationsgefälle 
zustande, die den CO,-Transport besorgen, und zwar Luft-Interzellu- 
laren und Mesophyllwände-Chloroplast. Da die Größe der Adsorption 
nicht bekannt ist, kann das Konzentrationsgefälle in der Wand-Plasma- 
phase nicht einmal annäherungsweise berechnet werden. 


B. Technische Faktoren. 


Der Verlauf der Assimilationskurven ist auch von technischen Um- 
ständen abhängig. Wenn in einem Versuch das Licht konstant gehalten 
wird, so ist es jedoch nicht zu vermeiden, daß die Lichtverteilung im Objekt 
verschieden ausfällt, da das Einfallslicht größtenteils in den Blattgeweben 
absorbiert wird (vgl. z. B. SEyBoLD 1933 und frühere Arbeiten). Jede er- 
mittelte Assimilationsgröße ist folglich ein Durchschnittswert verschiede- 
ner Belichtungen und bei mehrschichtigen Objekten auch durch die Wirk- 
samkeit von Chloroplasten verschiedener Stimmung zustande gekommen. 

Ähnliche Unterschiede müssen auch betreffs der Kohlensäurever- 
sorgung der Chloroplasten vorliegen, wie SCHROEDER (1924, S. 284) 
und LuNDEGARDH (1922, 346) näher dargelegt haben. Ein Vorgang, 
der durch alle diese Faktoren zustande kommt, ist, wie schon hervor- 
gehoben, nicht leicht zu analysieren. Die ermittelten Kurven sind als 
Ausdrücke der summierten Wirkung sämtlicher Faktoren aufzufassen, 
und sie können trotzdem eine einfache, z. B. logarithmische Form an- 
nehmen. Sie werden sich auch dann relativ einfach gestalten, wenn irgend- 
ein Faktor den Reaktionsverlauf mehr oder weniger beherrscht. 
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Die Lichtassimilationskurven sind durchgehends durch eine einfachere 
Form als die Kohlensäurekurven gekennzeichnet: Der ,,logarithmische“ 
Verlauf kehrt stets wieder, und sie schwanken je nach der Dicke des 
Objekts zwischen den beiden bekannten Hauptformen, dem Sonnentypus 
und dem Schattentypus. Versuche sind auch gemacht worden, diesen 
Kurvenverlauf zu erklären. Von den oben zusammengestellten Faktoren 
sind dabei hauptsächlich zwei in Betracht gekommen, und zwar die Licht- 
verteilung im Objekt und die photochemische Reaktion. Die Bedeutung 
der Lichtverteilung in den dickeren Objekten ist von BOYSEN JENSEN und 
MULLER (1929) näher entwickelt worden. Sie stellen sich den Verlauf so 
vor, „daß die verschiedenen Schichten der Blätter erst nach und nach in 
das Gebiet der maximalen Assimilationsintensität einrücken, wodurch 
man eben eine gekriimmte Assimilationskurve erhalten würde‘ (8. 507). 
Je dünner das Objekt ist, desto früher muß die Krümmung durchgeführt 
werden, und die Kurve wird sich der theoretischen Knickkurve von 
BLACKMAN immer mehr nähern. Dadurch werden sowohl der Sonnen- 
typus und der Schattentypus als alle zwischenliegenden Formen erklärt. 

Von einer derartigen Überlegung ausgehend, sucht VAN DEN HONERT 
(1930) die „ideale BLACKMAN-Kurve‘ durch Anwendung sehr dünner, 
nur eine Zellschicht dicker Objekte zu erreichen. Seine Kurve (8. 221) 
gehört aber immer noch dem Schattentypus an, und dasselbe gilt für die 
von VAN DER PAAUW an einem ähnlichen Objekt ermittelte (1932, 8. 544 
bis 545). VAN DER HONERT ist der Meinung, daß diese Abweichung von 
der idealen BLACKMAN-Kurve durch einen verschiedenen Lichtgenuß der 
verschiedenen Teile des Chloroplasten zu erklären ist. 

Warsure (1919, 8. 257—258) sucht die Erklärung in der pli.to- 
chemischen Reaktion. Er meint, „daß jeder Beleuchtungsstärke eıne 
ihr bestimmte Konzentration an photochemischem Primärprodukt 
entspricht‘, und daß eine Proportionalität besteht zwischen der Assimi- 
lationsgeschwindigkeit und der Konzentration dieses photochemischen 
Primärproduktes und der Konzentration eines zweiten Stoffes, mit dem 
das photochemische Primärprodukt reagiert. Es liegen daher Gründe 
vor, anzunehmen, daß die Form der in Abb. 11 dargestellten Lichtassimi- 
lationskurven sowohl durch die Lichtverteilung im Blatt als durch die 
photochemische Reaktion bedingt ist. Daß sie außerdem von der Stomata- 
weite, d. h. von der Diffusion der Kohlensäure abhängig ist, geht aus den 
Kurven der Abb. 10 hervor. Damit ist aber die Analyse zu kompliziert 
geworden, und es hat keinen Zweck, die Frage weiter zu erörtern, da 
nur Versuche eine Antwort bringen können. Dasselbe gilt von dem Ver- 
lauf der Kohlensäurekurven (Abb. 10). Daß die Spaltweite, d.h. die 
Diffusion, bei der Ausgestaltung dieser Kurven einen Hauptfaktor dar- 
stellt, ist ohne weiteres klar, es muß aber auch mit den übrigen Faktoren 
der oben zusammengestellten Reihe gerechnet werden. Durch einen 
ungleichen Einfluß dieser Faktoren sind wohl auch die Unterschiede zu 
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erklären, die im Verlauf der Kohlensäurekurven der verschiedenen Ver- 
suchspflanzen zutage treten (Abb. 1—4). 


6. Berechnete und gefundene Größen der CO,-Aufnahme. 


Nachdem Brown und EscomBE (1900) die Gesetzmäßigkeiten der 
Diffusion an physikalischen Modellen untersucht hatten, wurde auch 
ein Versuch gemacht, die CO,-Aufnahme der Blätter zu berechnen 
(8. 276). Die gefundenen Größen wurden dann mit den an den Blättern 
tatsächlich ermittelten Assimilationsbefunden verglichen. Dabei erreichte 
aber die experimentell festgestellte Assimilation nur 5,2—6,3 Hunderstel 
des nach der physikalischen Gleichung berechneten Betrages. 


Bei der Berechnung wurde nur die Diffusion durch den Stomatakanal 
berücksichtigt, die übrigen Teile des Transportweges, d. h. die Atemhöhle, 
die Interzellularen und die Wand-Plasmaphase, wurden nicht in Betracht 
gezogen. Brown und EscoMBE sehen auch darin eine Ursache der 
mangelnden Übereinstimmung (8.278). Eine andere Ursache finden 
sie in dem Umstand, daß der CO,-Druck in der Atemhöhle nicht 0 ist, 
wie sie bei der Berechnung angenommen hatten, sondern von einem 
höheren Wert. Es könnte auch hinzugefügt werden, daß die Spaltweite 
bei den Assimilationsmessungen unbekannt war, und daß diese Größe 
somit nicht mit den von Brown und Escomse bei ihren Berechnungen 
willkürlich angenommenen Größen übereinstimmen konnte. Der Mangel 
an Übereinstimmung hatte folglich darin seinen Grund, daß die ver- 
schiedenen Größen, die den Diffusionsverlauf bestimmen, zum großen 
Teil nicht bekannt waren. Diese Lücke besteht heute noch. Wir kennen 
nicht solche wichtige Faktoren wie den CO,-Druck an der inneren Mündung 
der Stomatakanäle, den CO,-Druck an den Mesophyllwänden, die Ad- 
sorbierbarkeit der CO, an diesen Wänden, das dynamische Gleichgewicht, 
das zwischen der adsorbierten Kohlensäure und der Kohlensäure der 
Gasphase und der Wand-Plasmaphase bestehen muß, und endlich auch 
nicht die Konstante des CO,-Transportes durch die Wand-Plasmaphase. 
Länge und Querschnitt der verschiedenen Teile des Transportweges, 
deren Feststellung auch eine Voraussetzung ist, können dagegen wenigstens 
annäherungsweise gemessen und berechnet werden. Unter solchen Um- 
ständen scheint ein Versuch, die CO,-Aufnahme der Blätter zu berechnen, 
keine guten Aussichten zu haben. Das Bestreben muß sich vielmehr darauf 
richten, die betreffenden Größen zu bestimmen, und in dieser Hinsicht 
dürfte die vorliegende Untersuchung an Hafer mit den Stomatawerten 
und den entsprechenden Assimilationsdaten einen Beitrag liefern können. 
Diese gestalten sich etwa folgendermaßen. 


Bei dem Haferblatt bildet die Atemhöhle einen wichtigen Teil des 
Interzellularsystems. Sie erstreckt sich in der Längsrichtung des Blattes 
als eine Grube von verhältnismäßig regelmäßiger Gestalt. Ihre Länge 
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und Breite wurden durch eine Anzahl Messungen an Quer-, Längs- und 
Flächenschnitten bestimmt; es ergaben sich folgende Durchschnittswerte: 
Länge der Atemhöhle .... . Bew. 118 u 
Breite der Atemhöhle . . . . ..... 27 u 
Querschnitt des Diffusionsweges 11827 = 3186 qu 
Ferner wurden Länge und Breite der Stomataöffnung mikrometrisch 
gemessen und die Offnungsarea berechnet. Dabei wurde die Öffnung als 
Ellipse betrachtet (Tabelle 5). Messungen und Berechnungen dieser Art 
habe ich früher (1932, S. 67) beschrieben. 


Tabelle 5. Größe der Spaltöffnungen bei Hafer. 








ren Furs 1 2 3 4 5 6 - 8 
Durchschnittliche 231; 46 | 68 | 97 123 | 149 182 | 218 


Spaltfläche in % von 3186 g | 0,6 | 1,2 | 1,8 | 2,0 | 3,2 | 3,9 | 4,7 5,7 
Spaltfläche in qu an 1 qmm 
Blattscheibe . . . . . . 2000 | 4000 | 5900 | 8400 |10 700 |13 000 |15 800 | 19 000 


























Sonstige GrôBen sind: 


Spaltenfrequenz . . . . . 87 pro 1 qmm Blattscheibe 
Länge des Stomatakanals etwa 10 u 
Blattdicke ....... etwa 215 u 


Wollte man die vorliegenden Daten in die Gleichung von Brown 
und EscomBE (1900, S. 276) einsetzen und die Diffusion berechnen und 
ferner den so ermittelten Wert mit der Assimilationsgröße derselben 
Spaltbreite vergleichen, so würde dieser Vergleich insofern einen Vorzug 
vor den von Brown und EScoMBE angestellten Vergleichen haben, als 
in unserem Falle die Spaltbreite, die einer bekannten Assimilationsgröße 
entspricht, nicht angenommen, sondern experimentell festgestellt ist. 
Es würde z. B. bei einer Spaltweite von 1 die berechnete Diffusion 
48 mg CO, pro Stunde und Quadratdezimeter Blattscheibe betragen, und 
da die Assimilation bei derselben Stomataweite und bei höheren Licht- 
stärken 11 mg (Abb. 10) CO, verbraucht, so macht dies 23% der berech- 
neten Größe aus. 

Der Unterschied zwischen diesem Wert und dem von Brown und 
EscomBE berechneten ist zwar beträchtlich, die Berechnungen werden 
uns jedoch nicht weiter führen können. 

Andere in der Literatur vorhandene Angaben über berechnete und 
bei der Assimilation gemessene CO,-Mengen weichen noch mehr vonein- 
ander ab. Eine Ausnahme bildet in dieser Hinsicht eine Untersuchung 
von SCHROEDER (1917). Seine berechneten Größen stimmen auffallend 
gut mit den bei der Assimilation ermittelten Daten überein. Trotzdem 


1 Extrapoliert. 
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ist der stomatäre Widerstand nicht berücksichtigt worden, die Wand- 
Plasmaphase wird in bezug auf den Diffusionskoeffizienten der Kohlen- 
säure als Wasser betrachtet und die CO,-Konzentration beiderseits der 
Phasengrenze zwischen Luft- und Zellwand als gleich groB angesetzt. 
Die gute Übereinstimmung zwischen berechneten und beobachteten 
Werten beruht daher wohl, wie ROMELL (1926, S. 126) bemerkt, darauf, 
daß in entgegengesetzter Richtung wirkende Fehler einander aufgewogen 
haben. 

SCHROEDERs Berechnungen sind von ROMELL (a. a. 0.) wiederholt 
worden. Dabei geht ROMELL von Bours Untersuchungen über die 
Absorptionskoeffizienten aus und nimmt an, daß die Grenzfläche Luft- 
Wandphase — oder, wie RoMELL sagt, „Luft-Hydrophase‘‘ — der Sitz 
eines großen Diffusionswiderstandes sei. Wie VAN DEN Honerr (1932, 
S. 227) hervorgehoben hat, kann aber diese Betrachtungsweise nicht 
richtig sein, da sie auf die Invasion eines Gases in eine Flüssigkeit begründet 
ist. Es handelt sich im Blatt um die CO,-Aufnahme der mit Wasser imbi- 
bierten und gequollenen Wandsubstanz, was etwas ganz anderes ist als 
die CO,-Aufnahme einer Flüssigkeit. Wie schon erwähnt (vgl. 8. 749), 
dürfte man eher damit rechnen können, daß die gegen die Interzellularen 
grenzende Wandfläche die Kohlensäure adsorbiert und dadurch die Auf- 
nahme dieses Gases befördert. Die Bedeutung der Grenzfläche beim 
CO,-Transport würde folglich nicht negativ, sondern positiv ausfallen. 


7. Die Empfindlichkeit der Kohlensäurediffusion und der Transpiration 
gegen Änderungen der Spaltweite. 


Früher (1932) habe ich die Abhängigkeit der Transpiration von der 
Spaltweite untersucht, und es besteht daher die Möglichkeit, einen Ver- 
gleich zwischen dieser Abhängigkeit und derjenigen der Kohlensäure- 
diffusion anzustellen. Die Bedingungen der stomatären Kohlensäureauf- 
nahme sind in mancher Hinsicht von denjenigen der stomatären Transpi- 
ration unterschieden. Bei der CO,-Aufnahme spielt z.B. die Ward- 
Plasmaphase eine wichtige Rolle, während sie auf den Transpirationsver- 
lauf wahrscheinlich keinen Einfluß hat. Da die beiden Gase in entgegen- 
gesetzten Richtungen diffundieren, müssen ferner solche Erscheinungen 
wie Kuppenbildung und Kuppenstörung an den inneren und äußeren 
Spaltmündungen verschiedene Folgen haben. Die Drucke der beiden 
Gase sind auch von verschiedenen Größenordnungen, und sie sind wahr- 
scheinlich in den verschiedenen Abschnitten des Transportweges ver- 
schieden verteilt. Es ist wohl anzunehmen, daß der Dampfdruck der 
Atemhöhle in der Nähe des Sättigungspunktes liegt (vgl. RENNER 1910, 
8.513). Dadurch wird aber das wirksame Diffusionsgefälle auf den 
Spaltkanal beschränkt, und als Folge dieser Verteilung des Diffusions- 
gefälles wird der Spaltkanal beim Transpirationsverlauf einen ausschlag- 
gebenden Einfluß ausüben. Bei der CO,-Aufnahme kommen noch die 
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übrigen Abschnitte des Transportweges hinzu, d.h. die Atemhöhle, die 
Interzellularen und die Wand-Piasma-Phase. Vor allem auf Grund dieses 
letzteren Umstandes könnte vielleicht behauptet werden, daß der Dif- 
fusionsvorgang durch den Spaltkanal bei der CO,-Diffusion eine relativ 
geringere Bedeutung als bei der Transpiration hätte. Anders ausgedrückt, 
es könnte behauptet werden, daß die Empfindlichkeit der Transpiration 
gegen Änderungen der Spaltweite größer als diejenige der Kohlensäure- 
aufnahme wäre. 

Berücksichtigt man aber, daß der Stomatakanal im Vergleich zum 
Querschnitt der Atemhöhle eine überaus enge Passage bildet, so muß die 
Berechtigung der obigen Vermutung sehr fraglich erscheinen. Nach 
Tabelle 5 beträgt der Querschnitt der Spalte bei einer Öffnungsweite von 
3 nur 1,8% des Querschnittes der Atemhöhle. 

Wollte man mit diesem Wert und den übrigen oben (8. 752) ange- 
gebenen Größen, d.h. der Länge des Stomatakanals und der Blattdicke, 
eine Überschlagsberechnung für die Diffusionswiderstände in den ver- 
schiedenen Teilen der Gasphase z. B. nach SCHROEDERs (1924) Methode 
vornehmen, so würde es sich zeigen, daß der Diffusionswiderstand des 
Spaltkanals denjenigen der Atemhöhle und der Interzellularen um ein 
Mehrfaches übersteigt. 

Inwieweit eine größere Empfindlichkeit zwischen Transpiration und 
Spaltweite als zwischen Assimilation und Spaltweite tatsächlich besteht, 
kann durch einen Vergleich zwischen den hier vorgelegten Ergebnissen 
über die Abhängigkeit der Assimilation von der Spaltweite und den 
Ergebnissen meiner früheren (1932, S. 60 und 1935) Arbeit über die 
stomatäre Beeinflussung der Transpiration näher untersucht werden. 
Bei diesem Vergleich muß zwischen Transpiration im Wind und 
Transpiration in ruhiger Luft und in Luft mit schwachen Konvektionen 
unterschieden werden. 

In ruhiger Luft und in Luft mit nur schwachen Konvektionen ist die 
Bedeutung der Spaltweite bei Transpiration und Assimilation etwa von der- 
selben Größe. In beiden Fällen sind Änderungen der Spaltweite bei den 
niedrigsten Öffnungsweiten am wirkungsvollsten, und sowohl Transpira- 
tion als Assimilation zeigen hier dieselbe Empfindlichkeit. Bei den höheren 
Öffnungsweiten ist die Empfindlichkeit in beiden Fällen kleiner. Die 
Wirkung einer Stomataveränderung ist ferner in beiden Fällen durch die 
Abstufungen der übrigen Faktoren bestimmt. Ganz wie die Abhängigkeit 
der Assimilation von der Stomataweite durch die Belichtung bestimmt ist, 
so wirkt die Evaporation bei der Beziehung zwischen Transpiration und 
Stomataweite ausschlaggebend ein (1932, S. 60). In dem einzelnen Falle 
wird folglich die Wirkung einer Stomataänderung durch die Konstellation 
der äußeren Faktoren bestimmt. Die äußeren Faktoren können derart 
abgestuft sein (z. B. starke Belichtung und niedrige Evaporation), daß 
eine Stomataänderung die CO,-Aufnahme beträchtlich, die Transpiration 
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relativ schwach beeinflußt, andererseits auch derart »(z. B. schwache 
Belichtung und hohe Evaporation), daß das umgekehrte zutrifft, daß 
eine Stomataänderung die CO,-Aufnahme nur unbedeutend oder gar 
nicht beeinflußt, die Transpiration aber weitgehend verschiebt. 

Im Wind ist die Beziehung zwischen Transpiration und Spaltweite, 
wie ich andernorts gezeigt habe (1935), linear, und Assimilation und 
Transpiration müssen folglich wenigstens bei den höheren Spaltweiten 
durch eine Stomataveränderung verschieden beeinflußt werden. Hier wirkt 
eine Stomataveränderung durchgehends stärker auf die Transpiration als 
auf die Assimilation ein, und dieser Unterschied ist um so größer, je niedriger 
die Lichtstärke und je höher die Evaporation ist. Dieser Unterschied ist 
aber nicht in den Diffusionsverhältnissen des Spaltkanals und der Inter- 
zellularen, sondern in dem Umstand begründet, daß die über den Außen- 
mündungen der Stomata sich akkumulierenden Dampfmengen durch den 
Wind weggeführt werden, wodurch die lineare Abhängigkeit zwischen 
Transpiration und Spaltweite entsteht. 


VI. Zusammenfassung. 


Es wurde die Kohlensäureassimilation bei verschiedenen Werten der 
stomatären Öffnungsweite und bei einer Belichtung von 26000 Lux 
an Pflanzen von Hafer, Weizen, Roggen und Chamaenerium angusti- 
folium gemessen. Versuche derselben Art wurden auch an Hafer bei den 
Lichtstärken 2000, 4000, 8000, 16000 und 57000 Lux vorgenommen. 
Eine Luftquantität von etwa 5,5 Liter wurde innerhalb einiger Minuten 
durch die Objektkammer hindurchgesaugt und die CO,-Menge nach der 
üblichen Methode durch Absorption in Ba(OH), und Titrierung be- 
stimmt. Als Versuchskammer kamen den Blattformen angepaßte Röhren 
aus Glas und Zelluloid zur Verwendung. Ein Blatt der bewurzelten 
Pflanze wurde in das Rohr hineingesteckt, und die Assimilation wurde 
bei normalem CO,-Gehalt der Luft und bei konstanter Lichtstärke 
gemessen. Die Öffnungsweite der Stomata des Versuchsblattes wurde 
sowohl vor als nach dem Ablauf der Versuchszeit mikroskopisch fest- 
gestellt. 

Die stomatäre Öffnungsweite ist für die Kohlensäureassimilation 
von durchgreifender Bedeutung. Mit der Breitenzunahme der Spalten 
steigt die Kohlensäureassimilation, und die Steigerung verläuft bei 
den niedrigsten Öffnungsweiten am schnellsten. 

Wird die Abhängigkeit zwischen Assimilation und Spaltweite gra- 
phisch dargestellt — die Assimilationsgrößen als Ordinaten-, die Spalt- 
weiten als Abszissenwerte —, so ergibt sich, daß die Kurve — eine ,,Knie- 
kurve“ — aus zwei geraden oder nahezu geraden Schenkeln und einer 
die Schenkel verbindenden Krummlinie aufgebaut ist. Die Abhängig- 
keit ist folglich in zwei Proportionalitätsgebiete zerlegt und in ein drittes 
dazwischenliegendes Gebiet, in welchem Proportionalität nicht besteht. 
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Bei den niedrigsten Stomataweiten, d.h. im unteren Proportionali- 
tätsgebiet, steigt die Assimilation schnell bei Anwachsen der Spaltweite, 
im oberen Proportionalitätsgebiet verläuft die Steigerung langsamer. 
Je stärker das Licht ist, desto höher verläuft die Kurve. 

Die Stomataweite kann nur als ein F: ktor der CO,-Versorgung eine 
Rolle bei der Assimilation spielen, und die gefundenen Beziehungen 
zwischen Assimilation und Spaltweite sind folglich mit früheren zwischen 
Assimilation und CO,-Druck gefundenen vergleichbar. Es wird gezeigt, 
daß alle derartigen, bis jetzt bekannten „Kohlensäurekurven‘ der Assi- 
milation gleichfalls Kniekurven von demselben Typus wie die obige 
Kurve sind. 

Wird die Abhängigkeit zwischen Assimilation und Lichtstärke bei 
konstanter Spaltweite dargestellt — die Lichtstärken als Abszissen- 
werte, — so sind die Kurven von demselben Typus, den wir bei den 
mehrmals festgestellten „Lichtkurven‘ der Assimilation wiederfinden. 
Je größer die Spaltweite ist, desto höher verläuft die Kurve. Bei den 
höheren und höchsten Spaltbreiten bildet die Kurve eine große Bogen- 
linie und stimmt darin mit den Lichtkurven des „Sonnentypus‘“ überein. 
Bei den niedrigen Spaltbreiten liegt der gekrümmte Teil der Kurve im 
Gebiet der schwächeren Lichtstärken, und die Kurve verläuft bei den 
höheren Lichtstärken der Abszisse parallel, sie erinnert folglich mehr 
an den „Schattentypus‘. 

Als die Assimilation begrenzende Faktoren wirken bei niedrigen 
Spaltweiten und höheren Lichtstärken die Spaltweite, bei höheren Spalt- 
weiten und niedrigen Lichtstärken das Licht, und bei höheren Spalt- 
weiten und höheren Lichtstärken und bei niedrigen Spaltweiten und 
niedrigen Lichtstärken sowohl Licht als Spaltweite. 

Die Empfindlichkeit, die die Assimilation gegen Änderungen der 
Spaltweite aufweist, ist folglich durch das gegenseitige Verhältnis der 
beiden Faktoren Licht und Spaltweite bestimmt. Sie ist bei niedrigen 
Spaltweiten und höheren Lichtstärken am größten. Diese Konstellation 
ist auch unter natürlichen Verhältnissen die gewébulichste, weil die 
Pflanzen im allgemcinen viel kleinere Schließzellen als diejenigen der 
hier benutzten Versuchspflanzen haben. 

Durch Änderungen der Stomataweite wird die CO,-Aufnahme etwa 
in gleichem Maße wie die Transpiration in ruhiger Luft und in Luft mit 
schwächeren Konvektionen beeinflußt. Im Wind wirkt eine Stomata- 
veränderung bei den höheren Öffnungsweiten relativ stärker auf die 
Transpiration als auf die Assimilation ein, und der Unterschied ist um 
so größer, je niedriger die Lichtstärke und je höher die Evaporation ist. 

Es wurde auch gezeigt, daß die kutikulare Diffusion der Luftkohlen- 
säure im Vergleich zu der stomatär diffundierten verschwindend gering 
ist. Die maximale Kutikulardiffusion beträgt nur 1—2% der stoma- 
tären Diffusion bei maximalen Spaltweiten und 2—4% der stomatären 
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Diffusion bei einer Spaltweite von 1 u. Frühere Ergebnisse von BLack- 
MAN (1895) und DENEKE (1931) über die Größe der kutikularen Diffusion 
der Luftkohlensäure wurden somit bestätigt. 
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DURRERESISTENZ UND SAUGKRAFT DER PFLANZEN. 


Von 


N. N. KısseLew. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 15. April 1935.) 


Beim Welkwerden der Pflanze wächst ihre Saugkraft an; je stärker 
das Welken, um so größer die Saugkraft. Die Tatsache an und für sich 
unterliegt keinem Zweifel, es kann nur noch von der Geschwindigkeit 
dieses Ansteigens, von dem Verhältnis zwischen Wasserbilanz der Pflanze 
und ihrer Saugkraft die Rede sein. Diese Fragen, die nach den Arbeiten 
von RENNER (1911), NORDHAUSEN (1916, 1919) und zum Teil auch nach 
unseren eigenen (KISSELEW, KRASSULIN und MENJINSKAJA, 1932) für 
ausreichend aufgeklärt gelten können, liegen nicht im Rahmen vor- 
liegender Untersuchung, obwohl sie unsere Aufgaben berühren. In 
vorliegendem Aufsatz haben wir die Bestimmung eines möglichen Wechsel- 
verhältnisses zwischen der Größe jener maximalen Saugkraft, die in der 
Pflanze bei ihrem Welkwerden entsteht, und dem Grad der Dürreresistenz 
dieser Pflanze im Auge. Daß ein solches Verhältnis möglich ist, ist daraus 
ersichtlich, daß das Anwachsen der Saugkraft beim Welkwerden nicht 
nur vom Turgor, sondern auch von der Anhäufung osmotisch wirkender 
Stoffe im Pflanzenorganismus abhängt. 

Bei Einstellung eines Wasserdefizits wird in der Pflanze eine Hydrolyse 
der Stärke und ein Anwachsen der Menge löslicher Zucker beobachtet, 
wie durch eine ganze Reihe von Untersuchungen [MoziscH (1912), 
Horn (1923), AxeNs (1924), Schmerz (1928), KısseLew (1927) u.a.] — 
gezeigt wird. In letzter Zeit kommt VASsILIEV (1931) in seinem gründ- 
lichen Werk ebenfalls zu dem Schlusse, daß beim Welkwerden sich in den 
Weizenpflanzen lösliche Zucker anreichern; dieser Forscher meint, man 
könne diese Erscheinung als Mittel zur Hebung der Dürreresistenz der 
Pflanze, bei mangelnder Wasserversorgung, ausnützen. Je schneller die 
Anhäufung osmotisch wirkender Stoffe vor sich geht, um so höher steigt 
jene Grenze, welche die Saugkraft der lebenden Pflanze erreichen kann. 
Diese Stufe kann gewissermaßen den allgemeinen osmotischen Zustand 
der Pflanzenzellen charakterisieren und muß folglich von dem Dürre- 
resistenzgrad abhängig sein. Auf Grund zahlreicher Untersuchungen kann 
man die Tatsache des Bestehens eines gesetzmäßigen Zusammenhanges 
zwischen Dürreresistenz und dem osmotischen Werte als festgestellt be- 
trachten. WALTER (1926) führt eine ganze Reihe von Beispielen an, die 
bezeugen, daß die Trockenlandpflanzen und die Lichtpflanzen, mit 
deutlich ausgeprägter xeromorphischer Struktur, sich durch einen ge- 
steigerten Dürreresistenzgrad auszeichnen und einen höheren osmotischen 
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Wert aufweisen, als die Pflanzen, die sich in giinstigeren Bedingungen des 
Wasserhaushalts entwickeln. 

ILsın (1930) nimmt an, daß jene Zellen einen größeren Dürreresistenz- 
grad besitzen, welche bei gleicher Protoplasmamenge und bei gleicher 
Größe und Form einen höheren osmotischen Wert aufweisen. 

Zwecks Prüfung der Richtigkeit dieser Behauptung wurden von uns 
in Mittelasien, in den Jahren 1931 und 1932 Untersuchungen durch- 
geführt; zum Untersuchungsobjekt wählten wir vorwiegend Psammo- 
phyten und einige Pflanzen der Gebirgsgegenden. Wir konnten leider 
mit unseren Untersuchungen nicht größere Mengen der Pflanzen erfassen, 
da es unsere Aufgabe war, außer diesen noch zahlreiche andere Unter- 
suchungen anzustellen. 

Die von Tumanow (1926) empfohlene Methodik der Dürreresistenz- 
bestimmung war für unsere Untersuchungen nicht geeignet, da diese in 
Feldversuchen bestanden. Überhaupt hat diese Methode den Nachteil, 
daß sie eine große Menge von Vegetationsgefäßen und viel Zeit be- 
ansprucht; außerdem wird dabei die Frage nur für Pflanzen gelöst, die 
unter von den natürlichen sehr weit entfernten Bedingungen gezogen 
werden. 

Die Methodik, die wir wählten, war viel einfacher und beanspruchte 
keinen großen Zeitaufwand. Die Bestimmungen wurden nicht an der 
ganzen Pflanze, sondern an einzelnen abgeschnittenen Zweigen der 
Pflanzen vorgenommen. Die Saugkraft wurde nach der Methode von 
ARCICHOVSKY (1931) bestimmt. Sie besteht in folgendem: Ein be- 
stimmter Teil der Pflanze wurde mit einer Zuckerrohrlösung in Berührung 
gebracht, wobei die Konzentration dieser Lösung verschieden sein kann; 
es wird dabei ein Aufsaugen des Wassers entweder durch die Pflanze 
aus der Lösung, oder durch die Lösung aus der Pflanze beobachtet, 
je nachdem, wo die stärkere Saugkraft vorhanden ist. 

Gewöhnlich verfuhr man folgendermaßen: Abgeschnittene kleine Zweige, deren 
Rinde etwas abgekratzt war, wurden in kleine Gefäßchen mit flachen Glaswänden 
gebracht; diese wurden sodann mit der Rohrzuckerlösung gefüllt. Wenn die Saug- 
kraft der Pflanze größer war als jene der Lösung, nahmen die Zellen Wasser aus 
der Lösung auf, deren Konzentration an dieser Stelle anstieg und sich folglich in 
Schlieren abwärts bewegte; im eı tzten Fall nahm die Lösung aus den 
lebenden Zellen Wasser auf und stieg i in Schlierenform aufwärts. Wenn die Saug- 
kraft von Pflanze und Lösung im Gleichgewicht war, blieb Schlierenbildung aus. 
Für Felduntersuchungen ist diese Methode wegen ihrer Einfachheit und Schnellig- 
keit die geeignetste; gewöhnlich gelingt es, den Wert der Saugkraft bereits in 
2—4 Min. festzustellen. 

Die Bestimmung des Dürreresistenzgrades wird in folgender Weise durchgeführt: 
Es wurden im Felde von den Pflanzen je einige Zweige abgeschnitten, sofort in 
Wasser getaucht und in das Laboratorium gebracht. Man begann den Versuch 
mit der Bestimmung der Saugkraft an einigen Zweigen nach obenbeschriebener 
Methode; die übrigen Zweige wurden gewogen und im Laboratorium bis zu einem 
bestimmten Wasserverlust aufgehängt. Der Welkegrad war bei verschiedenen 
Zweigen verschieden und wurde nach der Menge des verlorenen Wassers in Prozenten 
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des urspriinglichen Gehalts bestimmt. Sobald der Gewichtsverlust die gewiinschte 
Größe erreicht hatte, was durch Auswiegen festgestellt wurde, bestimmte man 
nochmals die Saugkraft; in manchen Zweigen wurde auch ihr Wassergehalt 
bestimmt. Hiernach wurden die Stiele der untersuchten Zweige in Wasser ein- 
getaucht und unter eine Glasglocke in eine feuchte Atmosphäre gebracht. 

Nach 24 Stunden wurden die Äste untersucht, ihr allgemeiner Zustand beob- 
achtet und zum drittenmal ihre Saugkraft bestimmt. Somit haben wir an ver- 
schiedenen Zweigen die Veränderungen der Saugkraft bei verschiedenem Welkegrad 
verfolgen können. Mit fortschreitendem Welken stieg die Saugkraft, fiel aber 
wieder, sobald die Pflanze sich wieder aufgerichtet hatte. Nach dem äußeren 
Aussehen der Pflanze konnte man fast ohne Fehlgriff darüber urteilen, in welchem 
Ausmaß die Pflanze sich erholt hatte. Die aufgerichteten Pflanzen hatten wieder 
ihren Turgor, die Färbung der Blätter war wie vor dem Verwelken; bei Chondrilla 
erschienen beim Anstechen Milchsafttröpfchen, was bei der welken Pflanze nicht 
beobachtet wurde. Am bezeichnendsten aber war die Messung der Saugkraft, die 
bei der erholten Pflanze sehr stark, bei der verdorrten dagegen relativ nur sehr 
wenig oder gar nicht abnahm und in manchen Fällen sogar zunahm. Bei der ab- 
gestorbenen Pflanze wird die Saugkraft der toten Kolloide gemessen; mit fort- 
geschrittenem Austrocknen dieser letzteren kann sie sehr große Werte erreichen. 
Wenn dies bei unseren Versuchen nicht beobachtet wurde, kann es nur durch den 
großen Wassergehalt der toten Gewebe der Zweige erklärt werden, die 24 Stunden 
in einer mit Wasserdämpfen fast gesättigten Luft gestanden haben. 

Um festzustellen, welches jener kritische Wasserverlust sei, der zum Absterben 
der Pflanze führt, wurden zunächst vorläufige Versuche zur annähernden Be- 
stimmung dieses Grenzwasserverlustes angestellt und dieser nunmehr durch Versuche 
mit einer engeren Schwankungsamplitude, wie es bei plasmolytischen Messungen 
üblich ist, genauer bestimmt. Da sich gleichzeitig eine große Menge von Zweigen 
verschiedener Pflanzen im Versuch befanden, nahm die ganze Bestimmung 2 Tage 
in Anspruch. Bei Wiederholung des Versuchs, mit bereits bekannten Pflanzen, 
konnte man von Beginn an eine kleine Amplitude nehmen und die Arbeit im Laufe 
eines Tages vollenden. In einigen Pflanzen ging der Wasserverlust so langsam vor 
sich, daß die Bestimmung mehrere Tage dauerte. Die Versuche wurden gleichzeitig 
mit mehreren Pflanzen geführt. Bis zu einem jeden bestimmten Wasserverlustwert 
wurden mindestens je zwei Parallelzweige gebracht; wenn die Parallelbestimmungen 
nicht erheblich verschieden waren, was gewöhnlich zutraf, wurden Mittelwerte 
genommen. 

Mittels der beschriebenen Methodik gelang es, relativ schnell, den 
Grad der Dürreresistenz einer beliebigen Pflanze zu bestimmen, wobei man 
mit vollkommener Genauigkeit feststellen konnte, welcher in Prozenten 
ausgedrückter Wasserverlust tödlich ist. Wir wollen den größten Wasser- 
verlust, den die Pflanze ertragen kann, als den Grenzverlust, und die 
Saugkraft, welche dabei die Pflanze aufweist, als Grenzsaugkraft be- 
zeichnen. Also entwickelt die Pflanze diese an der Grenze zwischen Leben 
und Tod, als den höchstmöglichen Wert, der an ihr, solange sie noch 
lebt, bestimmt werden konnte. Sie erklärt sich nicht nur durch das 
Anwachsen der Konzentration des Zellsaftes infolge Wasserverlustes, 
sondern auch noch durch die Anhäufung osmotisch wirksamer Stoffe. 

Tabelle 1 zeigt die Ergebnisse der Untersuchung von zwei Arten der 
Gattung Chondrilla, ferner von Calligonum aphyllum, Elymus arenarius, 
Tamarix elongata und Arthrophytum arborescens. Es werden nur Daten 
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für zwei Zweige angeführt, in deren einem (a) sich der minimale Wasser- 
gehalt erhalten hat, bei welchem der Zweig noch lebt, während in dem 
anderen (b) der maximale Wassergehalt vorliegt, bei welchem der Zweig 
bereits abstirbt. Die Grenze zwischen Leben und Tod liegt also in den 
Intervallen zwischen diesen beiden Größen. Für Tamarix und Elymus 
geben wir jedoch nur Daten für einen Zweig, da es bei der außerordentlich 
schwachen Transpiration den Versuch zu sehr in die Länge gezogen hätte, 
wenn man den anderen Zweig bis zum tödlichen Wasserverlust hätte 
bringen wollen. Daher ist, streng genommen, der Wert der Grenzsaug- 
kraft für diese beiden Pflanzen zu klein ausgefallen. In der Tabelle 1 
findet man Angaben über die Dauer des Versuchs in Stunden, den Gehalt 
des zurückgebliebenen Wassers in Prozenten des Ausgangsgewichts des 
Zweiges, den Wert der Saugkraft in Atmosphären vor dem Welkwerden 
und nach 24stündigem Stehen der Pflanze in Wasser und feuchter Luft. 
Die Grenzsaugkraftwerte sind fett gedruckt und die Pflanzen nach dem 
anwachsenden Dürreresistenzgrad geordnet. 


Tabelle 1. 








Wasser- st Zustand 























Pflanze Versuchsdauer nr yg ty dem Rt der Pflanze 
werden Bin - A u 
Chondrilla  { a) | 10 Std. 30 Min.| 65 9,6 37,2 12,7 erholt 
pauciflora \b)| 16 „ 00 „ 60 9,6 | 120,0 | 120,0 | abgestorben 
Calligonum { a) | 18 Std. 40 Min.| 60 16,7 48,4 12,7 erholt 
aphyllum Opi 2 JR 2 54 16,7 | 110 95,0 | abgestorben 
Chondrilla fa) | 11 Std. 00 Min.| 54 11,7 62,1 19,6 erholt 
ambigua \b)| 12 ,, -00 ,; 52 11,7 | 120,0 | 120,0 | abgestorben 
Arthrophytum { a) | 37 Std. 00 Min.| 42 37,2 | 120,1 | 37,2 erholt 
arborescens \b)]| 48 „ 00 ,, 37 37,2 | 164,0 | 132,0 | abgestorben 
Elymus arenarius |175 Std. 00 Min.| 37,8 19,6 | 123,0 19,7 erholt 
Tamariz elongata |105 Std. 00 Min.| 13,7 42,5 | 137,8 42,5 erholt 


Wir sehen aus der Tabelle, daß die größte Dürreresistenz die Tamarix 
besitzt, welche in 105 Stunden 86,3% des Frischgewichtwassers verloren 
und dennoch sich erholt hat. Etwas weniger resistenzfähig erwiesen sich 
Elymus, der in 175 Stunden 62,2% des Wassers verloren hat, und 
Arthrophytum. Die übrigen Pflanzen zeigten einen viel geringeren Dürre- 
resistenzgrad, sie starben bei einem Wasserverlust von 40—50% ab. 

Aus den Angaben der Tabelle 1 ist sehr gut zu sehen, daß die Grenz- 
saugkraft ihren Höchstwert in den dürreresistenzfähigsten Pflanzen er- 
reicht. So sehen wir z. B., daß sie in den ersten drei Pflanzen den Wert 
von 120 Atmosphären übertrifft. Je kleiner der Dürreresistenzgrad der 
Pflanze, um so geringer ist die entwickelte Grenzsaugkraft. Unter den 
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beiden Chondrilla-Arten war bei unserem Versuch Chondrilla ambigua 
die resistenzfähigere. 

Was die Geschwindigkeit des Wasserverlustes beim Welkwerden 
betrifft, so ist sie ebenfalls bis zu einem gewissen Grade mit dem Wert 
der Grenzsaugkraft verbunden. Die drei letzten dürreresistierenden 
Pflanzen verlieren das Wasser viel langsamer als die ersten, wenig 
ree’stenzfähigen. Doch ist anscheinend dieses Merkmal nicht immer mit 
dem Dürreresistenzgrad verbunden. So stehen sich z.B. Elymus und 
Arthrophytum in der Dürreresistenzfähigkeit nahe, unterscheiden sich 
jedoch in der Schnelligkeit des Welkwerdens sehr stark voneinander; 
Tamarix ist resistenzfähiger als Elymus, welkt jedoch rascher. 

In Tabelle 2 sind die Ergebnisse der Versuche mit ljährigen Chondrilla- 
Pflanzen zusammengefaßt. Es wurden zum Versuche genommen: Chon- 
drilla ambigua und zwei Formen von Chondrilla pauciflora (Form I: 
Hochwüchsiger, stark verzweigter Busch, spärlich beblättert, von intensiv 
gelbgrüner Färbung; Form II: Ein Busch mittlerer Größe, sehr reichlich 
beblättert, Blätter mit einem leichten Wachsanflug). Diese Versuche 
wurden am 11. 10. und 16. 10. angestellt; im ersten Fall hatte es geregnet 
und die Zweige waren naß, als sie ins Laboratorium gebracht wurden; 
vor dem Versuche wurden sie mit Filtrierpapier abgetrocknet. In dieser 
Tabelle ist der Wassergehalt nach dem Verwelken in Prozenten nicht vom 
Gesamtgewicht des Zweiges, sondern von seinem Ausgangswassergehalt 
angegeben. 

Die Pflanzen sind nach dem Werte der Grenzsaugkraft in aufsteigender 
Richtung geordnet. Die Werte der Grenzsaugkraft sind fett gedruckt. 



































Tabelle 2. 
Saugkraft 
Wasser- Zustand An d 
Datum Pflanzen Versuchsdauer | gehalt | vor | nach | nach der mee 
in % dem | dem | feuch- Pflanze 
Welk- | Ver- ter 
iwerden/welken| Luft 
11.10. | Chondrilla fa) | 4Sdt. 8Min.| 53,9 | 12,7 | 37,2 | 12,7 erholt Zu 
ambigua \b)|15 „ 28 „ | 51,2 | 12,7 | 54,9 | 48,4 | abgestorben | "*® 
11.10. | Chondrilla fa)! 6 Std. 50 Min.} 44,7 | 11,7 | 39,8 | 12,7 erholt Regen 
pauciflora \b)}12 „ 35 „ 38,7 12,7 | 62,1 | 69,7 | abgestorben 
16.10. | Chondrilla {a)| 8 Std. 24Min.| 43,9 14,3 | 48,4 | 16,0 erholt schen 
Kusnezovii \b)| 8 „ 50 „ 41,4 14,3 | 48,4 | 54,9 | abgestorben 
11.10. | Chondrilla |a)| 8 Std. 00 Min.| 45,3 15,0 | 48,4 9,6 erholt Regen 
Kusnezovii \b)| 9 „ 45 „ 42,9 | 12,7 | 54,9 | 54,9 | abgestorben 
11.10. | Chondrilla { a) | 11 Std. 52 Min.| 36,0 12,7 | 62,1 | 19,6 erholt Meas 
pauciflora II \b)|15 „ 30 „ | 33,6 | 16,0 | 98,7 | 78,3 | abgestorben | ~“® 
16.10. | Chondrilla ja) | 8 Std. 30Min.| 37,9 18,5 | 62,1 | 27,7 erholt ER, 
ambiguaa \b)| 9 „ 10 „ 34,9 18,5 | 69,7 | 62,7 | abgestorben 
16.10. | Chondrilla fa)| 5 Std. 52Min. | 34,3 16,0 | 69,7 | 16,0 erholt trocken 
pauciflora I \b)|11 „ 37 „ 29,0 16,0 | 74,7 | 69,7 | abgestorben 
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Aus Tabelle 2 erhellt, daß mit der für das Leben der Pflanze höchst- 
möglichen Abnahme des Wassergehalts die Grenzsaugkraft zunimmt und 
mit ihr auch die Dürreresistenzfähigkeit der Pflanze. Bei gleicher Grenz- 
saugkraft wird auch eine gleiche Dürreresistenzfähigkeit beobachtet. So 
ist die Grenzsaugkraft z. B. bei Chondrilla pauciflora II (11. 10.) und bei 
Chondrilla ambigua (16. 10.) ein und dieselbe — 62,1 Atm., und beide 
Pflanzen sterben innerhalb ein und desselben engen Bereiches des Wasser- 
gehalts ab (33,6—37,9%). Ein ähnliches Bild sehen wir auch bei Chondrilla 
Kusnezovii (11.10. und 16. 10.). Es unterliegt keinem Zweifel, daß zwischen 
der Größe der Grenzsaugkraft und dem Dürreresistenzgrad ein enger 
Zusammenhang besteht; dies findet auch experimentelle Bestätigung. 

Die Angaben der Tabelle zeigen, daß Chondrilla pauciflora I (16. 10.) 
sich als die dürreresistenzfähigste und Chondrilla ambigua (11. 10.) als die 
am wenigsten resistenzfahige erwiesen hat. Innerhalb einer und derselben 
Art kann die Grenzsaugkraft und der Diirreresistenzgrad merkbar 
schwanken, was von dem Entwicklungsstadium, den individuellen Eigen- 
schaften und den äußeren Bedingungen abhängen kann. Dies ist in der 
Tabelle vortrefflich zu sehen. So ist z. B. der Grenzwassergehalt und die 
Grenzsaugkraft in Pflanzen, die an einem Regentage (11. 10.) abgeschnitten 
wurden, geringer als in denselben Pflanzenarten, die bei trockenem Wasser 
(16. 10.) gesammelt wurden. Allerdings machte sich bei Chondrilla 
Kusnezovii der Einfluß des Regens nicht bemerkbar. Der Einfluß der 
äußeren Bedingungen auf den Wert der Grenzsaugkraft erfordert noch 
ein gründlicheres Studium ; doch ist eine mögliche Erklärung anscheinend 
darin zu suchen, daß in den Zellen die Anteile der verschiedenen osmotisch 
wirkenden Stoffe wechseln, so daß schon verschiedene Assimilations- 
intensität von Einfluß sein kann. 

Die Tabelle lehrt uns, daß die Geschwindigkeit des Wasserverlustes 
hier nur sehr wenig mit der Dürreresistenz verbunden ist; wir sehen viele 
Ausnahmen und Abweichungen. Dies ist wohl verständlich, da die 
Geschwindigkeit des Wasserverlustes von der Transpirationsintensität 
abhängt; zwischen letzterer aber und dem Dürreresistenzgrad kann kein 
Zusammenhang bestehen. So hat z. B. Frrring (1911) bereits auf eine 
Pflanze der Wüste Sahara, Peganum harmala, hingewiesen, welche, obwohl 
sehr dürreresistenzfähig, von großem osmotischem Wert, dennoch beim 
Abschneiden ziemlich schnell verwelkt. — Alle zu den bisherigen Ver- 
suchen verwendeten Pflanzen gehören zu den Psammophyten. Wir 
haben aber Bestimmungen der Dürreresistenzfähigkeit auch an einigen 
Pflanzen anderer ökologischer Gruppen vorgenommen. 

Tabelle 3 zeigt die Versuche mit Scorzonera Tau-Saghyz, einer die 
Berge Kara-Tau (Mittelasien) bewohnenden Pflanze. Es gibt ziemlich 
viele Varietäten dieser Pflanze, die sich in manchen morphologischen 
Merkmalen voneinander unterscheiden, so z. B. in der Breite ihrer Blatt- 
spreite. Es erschien von Interesse, den Dürreresistenzgrad einiger dieser 
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Varietäten zu bestimmen, so wie mancher sog. Regeneranten, d.h. der 
jungen Nachtriebe, die im Frühling, nach dem Abschneiden alter Caudices 
im Herbst, gesproßt haben. Diese Regeneranten unterscheiden sich etwas 
von den normalen Pflanzen in ihrer morphologischen Struktur und in 
manchen physikalischen Eigenschaften (z. B. verschiedener Intensität 
der Transpiration). 

In den Versuchen mit diesen Pflanzen wählten wir einen engeren 
Bereich des Wasserverlustes als in den vorhergegangenen Versuchen, und 
zwar 1% vom Ausgangsgewicht der Pflanze. In der Tabelle 3 findet man 
Angaben nur für solche Blätter, welche zunächst verwelkten und dann sich 
wieder erholt haben; für die Blätter der Parallelversuche, wo der Wasser- 
verlust um 1% größer war und zum Absterben der Blätter führte, sind 
in der Tabelle keine besonderen Eintragungen gemacht. Der Wasser- 
gehalt der Pflanzen ist in Prozenten seines Ausgangswertes berechnet. 

Die Tabelle 3 gibt Versuche vom 18. 6. und 20. 7. wieder; die Formen 
sind nach der Breite der Blattspreite angegeben. Zwecks Vergleichung 
ist ein Versuch mit Lepidolepha Komarovi angeführt, einer Pflanze, die 
unter denselben Bedingungen wächst wie die obenerwähnte Scorzonera. 
Die Werte der Grenzsaugkraft sind in der Tabelle fett gedruckt. 


























Tabelle 3. 
Saugkraft in Atm. 
Datum Pflanze — vor dem | nach dem —, 
See SE i tous 
Luft 
18.6. | 1. Scorzonera, breitblätterig 44,8 12,7 35,7 12,7 
2. Scorzonera, schmalblatterig 41,5 12,7 54,9 16,0 
3. Lepidolepha Komarovi 38,6 27,7 88,0 27,7 
20.7. | 1. Scorzonera, breitblätterig 44,9 19,6 42,5 19,6 
(Regenerant) 
2. Scorzonera, schmalblätterig 37,4 19,8 62,1 23,4 
3. Scorzonera, schmalblatterig 36,8 19,3 62,4 23,1 
4. , äußerst schmale 35,5 23,0 66,2 27,5 
Blätter 
5. Scorzonera, schmalblätterig 31,2 23,4 78,3 23,0 
(Regenerant) 


In jeder Serie der Tabelle 3 sieht man, daB mit Abnahme des ertrag- 
baren geringsten Wassergehalts, d.h. mit Zunahme des Diirresistenz- 
grads, die Grenzsaugkraft anwächst. Dies bestätigt die Ergebnisse 
der vorangegangenen Versuche. 

Die breitblätterigen Formen der Scorzonera sind weniger dürre- 
restistenzfähig als die schmalblätterigen; unter den schmalblätterigen 
Formen weisen die Regeneranten (Juli, Pflanzen 1 und 5) einen höheren 
Dürrerestistenzgrad auf als die normalen Pflanzen. Unter den letzteren ist 
die Form mit äußerst schmalen Blättern am restistenzfähigsten. Alle 
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untersuchten Formen von Scorzonera werden an Resistenz von ihrer 
Begleitpflanze Lepidolepha Komarovi übertroffen. 

Wenn wir jetzt die Ergebnisse der Versuche, die im Juni ausgeführt 
wurden, mit jenen der Juli-Versuchsreihe vergleichen, so sehen wir, 
daß die Grenzsaugkraft aller Scorzonera-Formen sich verändert hat: 
Im Juli ist sie merklich gestiegen, der Grenzwassergehalt ist im Juli 
geringer als im Juni, also die Dürreresistenz der Pflanzen ist größer 
geworden. Dies ist aus den Veränderungen der äußeren und inneren Be- 
dingungen verständlich: Insbesondere ist im Juli die Temperatur der 
Luft gestiegen, und die Feuchtigkeit des Bodens hat abgenommen; 
die Wasserverhältnisse sind ungünstiger geworden. Außerdem beginnt 
Scorzonera im Juli gewöhnlich in das Ruhestadium überzugehen, das 
vom Vergilben der Blätter und deren Abwerfen begleitet wird. Jedoch 
wird das Verhältnis zwischen den verschiedenen Formen durch die all- 
gemeine Steigerung des Dürrerestistenzgrades nicht verändert: die 
schmalblätterigen bleiben resistenzfähiger als die breitblätterigen. 

Unsere Befunde zeigen, daß die Größe der Grenzsaugkraft zur 
Charakterisierung der Dürreresistenzfähigkeit der Pflanzen dienen kann; 
je größer die Grenzsaugkraft, um so resistenzfähiger ist die Pflanze. 
Der zwischen diesen beiden Erscheinungen bestehende Zusammenhang 
unterliegt keinem Zweifel. 

Einige Bedenken gegen meine Methode zur Bestimmung der Dürre- 
restistenzfähigkeit könnten insofern aufkommen, als nicht ganze, unver- 
letzte Pflanzen, sondern abgeschnittene Zweige und Blätter verwendet 
worden sind. Dagegen ist einzuwenden, daß eben die einzelnen Teile 
der Pflanze den ganzen Organismus charakterisieren. 

Allerdings können die einzelnen Gewebe und sogar die einzelnen 
Zellen sich in ihrer Widerstandsfähigkeit gegen die verschiedenen 
Einwirkungen der Außenwelt stark voneinander unterscheiden. Als 
Beispiel kann man auf die Untersuchungen von ILJIN (1927, 1930) hin- 
weisen, der gefunden hat, daß die Dürreresistenz mit der Form der 
Zellen, der Menge des Zellsaftes und noch einigen anderen Merkmalen 
aufs engste verbunden ist. Die Untersuchungen von WEBER (1926) 
und auch einige Angaben von KissELEW (1928) weisen ferner darauf 
hin, daß die Widerstandskraft der Schließzellen der Spaltöffnungen 
gegen hohe Temperaturen eine andere ist als die der Mezophylizellen, 
und daß sie sogar bei offenen und geschlossenen Spalten verschieden 
ist. Doch folgt daraus noch nichts gegen unsere Methodik, die nicht 
an einzelnen Geweben und Zellen, sondern ganzen Organen (Blättern 
bei Scorzonera, Blättern und Zweigen bei den anderen Pflanzen) ange- 
wendet wurde; die Dürreresistenz dieser Pflanzenteile wie auch der 
ganzen Pflanze kann nur durch einen gewissen Mittelwert aus der 
Resistenzkraft ihrer einzelnen Elemente ausgedrückt werden. Wir 
sagen, daß die Zweige sich erholt haben, wenn mehr als 50% des 
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Gewebes wieder hergestellt sind, entgegengesetztenfalls gilt der Zweig 
als gestorben. 

Selbstverständlich bestehen Unterschiede in der Dürreresistenz der 
einzelnen Blätter und Zweige, je nach ihrem Alter und auch der Stelle 
der Pflanze, von der sie abgeschnitten wurden (obere und untere Zweige, 
beschattete und belichtete). Doch hat dieser Umstand keine wesentliche 
Bedeutung, wenn man für jede Bestimmung vergleichbare Zweige 
nimmt. Nach dem Verhalten solcher Zweige kann man mit ausreichender 
Genauigkeit über die ganze Pflanze urteilen. Und selbst an einer ganzen, 
unverletzten Pflanze würden wir für die Dürrerestistenzfähigkeit nur 
einen gewissen Annäherungswert erhalten, insofern ein streng bestimmter 
Resistenzgrad des Pflanzenorganismus als eines Ganzen nicht existiert, 
sondern nur verschiedene Abstufungen dieser Eigenschaft in den ver- 
schiedenen Teilen der Pflanze. In dieser Hinsicht unterscheiden sich die 
Ergebnisse an der ganzen Pflanze von solchen an abgeschnittenen 
Zweigen und Blättern nur wenig. 

Eine andere Einwendung könnte sich darauf beziehen, daß durch 
das Abschneiden der Zweige und Blätter der Bestand an Kohlehydraten 
verändert wird, durch welche letztere in beträchtlichem Ausmaß der 
Dürreresistenzgrad der Pflanze bedingt wird. Der ganze Unterschied 
besteht entweder in der Geschwindigkeit der Anhäufung osmotisch 
wirkender Stoffe oder in deren Abfluß. Es wäre denkbar, daß die 
abgeschnittenen Teile so schnell welk werden, daß die Hydrolyse der 
Polysaccharide nicht vollständig ablaufen kann und die Pflanze schon 
vor einer genügenden Ansammlung osmotisch wirkender Stoffe zugrunde 
geht. Doch wird dies nur für einige besonders rasch verdorrende Pflanzen 
gelten können, welche für unsere Untersuchungen wenig geeignet sind. 

In der Mehrzahl der Fälle aber wird das Welken viel langsamer vor 
sich gehen, es dauerte bei unseren Versuchspflanzen mehrere Stunden, 
eine Zeit, die für eine Anhäufung löslicher Kohlehydrate völlig genügte. 
Übrigens kann das Welken künstlich noch verlangsamt werden, wenn 
man die Transpiration herabsetzt. 

Hinsichtlich der Möglichkeit eines Abflusses der löslichen Stoffe aus 
den Blättern besteht natürlich an sich ein großer Unterschied zwischen 
ganzen Pflanzen und abgeschnittenen Teilen, doch dürfte bei unseren 
Versuchen dieser Unterschied keine erhebliche Rolle spielen. Jedenfalls 
fand WassıLsew (1931), daß lösliche Kohlehydrate in unverletzten 
Weizenpflanzen erst im vierten Stadium des Welkwerdens verschwinden, 
das dem Absterben unmittelbar vorangeht. Die Ursache dieses Verschwin- 
dens ist nicht aufgeklärt, doch ist es anscheinend nicht so sehr auf einen 
Abfluß wie auf die Atmung zurückzuführen, die nach ILsIN (1923) 
beim Welkwerden bedeutend gesteigert ist. Welches auch die Ursache 
sein mag, so ist doch festzustellen, daß das späte Verschwinden von 
osmotisch wirkenden Stoffen erst im letzten Stadium des Welkens 
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(dies nachgewiesen nur bei Weizenpflanzen) dafür spricht, daß in unserem 
Falle der Unterschied zwischen der ganzen Pflanze und den abgeschnitte- 
nen Zweigen in dieser Hinsicht längst nicht so groß ist, wie es zunächst 
scheinen könnte. 

Meines Erachtens kann also meine Methode mit Erfolg zur ver- 
gieichenden Bestimmung des Dürreresistenzgrades nicht nur von Pflanzen 
verschiedener ökologischer Gruppen, sondern auch der einzelnen Arten 
und Formen angewandt werden, wie unsere Versuche mit Chondrilla 
(s. oben) und Scorzonera (s. unten) ausreichend zeigen. 

Bei unseren bisherigen Versuchen wurde die Saugkraft, wie gesagt, 
vor Beginn und am Ende des Welkens bestimmt. Diese zwei Be- 
stimmungen geben Aufschluß über die totale Steigerung der Saugkraft 
bei einem bestimmten Wasserverlust. Es wäre aber wichtig auch 
noch den Verlauf der Zunahme der Saugkraft während des Welkens 
zu verfolgen, zu welchem 














Zweck eine Reihe Zwischen- Tabelle 4. 
bestimmungen einzuschal- Pro Gare vue ee DT = À in Minshhlhen 
ten wären. des Welkens I I iI 
Mehrere Untersuchungen 
solcher Art haben wir auch 0 19,6 19,2 19,0 
durchgeführt. Die Saugkraft 2 Min. A are vi 
wurde in den abgeschnitte- ae 34.6 37.2 35.9 
nen Zweigen in sehr kurzen 1 Std. 37,2 37,2 37,2 
. = Patte 1 Std. 15 Min. | 38,4 37,2 37,8 
Zwischenräumen 5, 10 u. 1.30.1398 425 433 
15 Min. — bestimmt, wobei ı | 45 | Le, = = 
der Augenblick des eintre- 2 Std 42,5 42,5 42,5 
tenden Todes der Pflanze ap x Min. | 42,5 42,5 42,5 
mittels der Methode der 2) 45 . |456 39,8 44,5 
Wiederherstell in feuch- 3 Std. 48,4 54,9 50,4 
= ul 3 Std. 15 Min. | 484 Re 54.9 
ter moept are In ganz 3 30 „ | 549 54,9 549 
0 Weise festgestellt 4 Std. 54,9 | 88,0 tot | 94,7 tot 
pete sca 4 Std. 15 Min. | 98,7 tot | 88,0 98,7 
Die Versuche haben ge- 4 „ 30 „ | 98,7 98.7 98,7 
zeigt, daß die Saugkraft, 4 ” 45 ” 98,7 98,7 = 











solange die verwelkende 

Pflanze lebte, allmählich bis zu deren Tode anstieg; erst im Moment 
des eintretenden Toües wurde eine sprungförmige Zunahme der Sar 
kraft festgestellt. 

Tabelle 4 zeigt solche Befunde bei Scorzonera mit äußerst schmalen 
Blättern. Die Versuche wurden am 25. Juli unter natürlichen Bedin- 
gungen auf den Bergabhängen ausgeführt. Die abgeschnittenen Blätter 
wurden in Wasser gestellt und eine Zeitlang in feuchter Atmosphäre 
stehen gelassen, um ihren Maximalturgor zu erreichen; hiernach ließ 
man sie nach der obenbeschriebenen Methode welk werden und sich 

49% 
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wieder erholen. Die Saugkraft wurde alle 15 Min. bestimmt. Die Angaben 
beziehen sich auf drei Exemplare. Der horizontale Strich bezeichnet 
den Moment des Todes der Blatter. 


Wie man sieht, steigt die Saugkraft allmählich an, um an der Grenze 
von Leben und Tod der Pflanze einen gewaltigen Sprung nach oben 
zu machen. Die Versuche dauerten nicht langer als 4 Stunden 45 Min. Die 
drei Exemplare verhielten sich fast gänzlich übereinstimmend. 


Tabelle 5 gibt gleichartige Versuche vom 13.7. mit verschiedenen 
Formen von Scorzonera wieder. Es wurden die schmalblätterige nor- 
male (a), die schmalblätterige Regenerante (b) und die normale breit- 
blätterige Form (c) verwendet. Die Bestimmungen wurden alle 5—15 Min. 
gemacht, sind jedoch in der Tabelle in verkürzter Form wiedergegeben. 
Die Grenze zwischen Leben und Tod ist wieder mit einem horizontalen 
Strich bezeichnet. 




















Tabelle 5. 
Formen der Scorzonrea 
u a b 4 Bg La 
Zeit vom Beginn | Saugkraft | Zeit vom Beginn | Saugkraft | Zeit vom Beginn | Saugkraft 
des Welkens in Atm. des Welkens in Atm. des Welkens in Atm. 
0 23,4 0 23,5 0 19,6 
3 Sdt. 10 Min. | 42,5 4 Std. 43,4 3 Sdt. 55 Min. | 37,2 
4 w P's 48,4 8 „ 20 Min.| 48,4 Bo TR ey 37,2 
+ 0 +s 54,9 9 „ 10 „ | 56,3 5 „ 30 „ | 54,9 tot 
8.408 62,1 12 „ 35 „ 62,1 — ww 78.3 
8 , 55 ,, | 98,7 tot|13 „ 16 ,, | 783 |11 ,, 50 ,, | 98,7 
06 0. 98.7 13 „ 30 ., |110,3 tot 
ll , 10 ,. {200 14 „ 10 „ [200 

















Nach der Grenzsaugkraft beurteilt, ist die schmalblätterige Form der 
Regenerante (b) die am meisten und die breitblätterige (c) die am wenig- 
sten resistente; dies stimmt auch mit den obenbeschriebenen Versuchen 
(Tabelle 3) vollkommen überein. Die Zeit von Beginn des Welkens 
bis zum Moment des Todes ist bei den verschiedenen Formen verschieden ; 
je resistenter die Form, um so länger ist die Zeit zwischen Beginn des 
Welkens und dem Tode. Die Saugkraftkurve steigt, solange die Pflanze 
lebt, bei weitem nicht so steil an, wie vom Moment des Todes ab. So 
braucht bei der Form a die Saugkraft 8 Stunden 50 Min. des Welkens bis 
zum Aufstieg um 38,7 Atm. und nur in 5 Min. nach dem Tode zu einem 
ebensolchen um 36,6 Atm. Bei der Form b betrug der Anstieg im 
Laufe von 13 Stunden 15 Min. 54,8 Atm. und erreichte schon in 15 Min. 
nach dem Tode 32 Atm.; bei der Form c stieg die Saugkraft in 5 Stunden 
10 Min. des Welkens um 17,6 Atm. und erreichte den gleichen Anstieg 
schon 20 Min. nach dem Tode. Der Sprung ist deutlich ausgeprägt 
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und kann ,,7odessprung“ genannt werden, da er den eingetretenen Tod 
der Pflanze bezeichnet. 


Die Ursache des Sprunges ist leicht verständlich. Solange die Pflanze 
noch lebt, nimmt ihre Saugkraft beim Welken allmählich zu;. doch 
hat diese Steigerung der 
Zellsaftkonzentration und 
der Saugkraft bei einem be- 
stimmten Werte derselben ; 
eine Grenze, welche nicht i 
überschritten werden kann. & 
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Von dem Moment des Ab- : 
sterbens geben die toten 
Gewebe das Wasser rascher 
ab, und die Saugkraft steigt 
in einem plötzlichen Sprung 
(Abb. 1). 

Auch die Tabellen 1 u. 2 des in 
zeigen in der Mehrzahl der Abb. 1. 
Fälle, daß die Saugkraft der .‚‚Todessprung“. —— Vitale Saugkraft; --- post- 


Servi b h d V mortale Saugkraft. I—III Scorzonera, I äußerst 
weige nac em VET- schmalblätterige, II breitblätterige Form, III schmal- 


welken bedeutend größer blätterige Regenerante. IV Eryngium. 

ist als die Grenzsaugkraft 

der Zweige a, ein Hinweis darauf, daß die Saugkraft bei der abge- 
storbenen Pflanze schneller ansteigt, als in der lebenden. Eine Aus- 
nahme bildet Chondrilla Kusnezovii (Versuch 16. 10., Tabelle 2); die 
Saugkraft des abgestorbe- 
nen und die des am Leben 
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Tabelle 6. 























gebliebenen Zweiges ist die- yeit vom Beginn | eee in Atmosphären 
selbe und steigt also nach des, Weikens i Eryngium| Robinia 
dem Absterben nicht an. 

Dies erklärt sich anschei- 0 11,7 20,0 10,5 
nend dadurch, daß der Tod = we aa 2 ey‘ 
der PflanzenichtimMoment 94 gq 15Min.| — ih 272 
der Bestimmung der Saug- , 2 pr ai: 7: 39,2 tot 
kraft, sondern erst etwas 3 Std. 26,5 35,0 42,5 
später eintrat; in einem 4 . 38,8 37,5 = 
Falle trat dies ziemlich 4 Std. 30 Min. | 54,9 tot | 38,2 — 
deutlich in Erscheinung, da 4 „ 45 „ -- 50,0 tot | — 








nach dem Stehen in feuch- 

ter Atmosphäre die Saugkraft des Zweiges noch zugenommen hatte. 
Analoge Versuche wurden mit einer ganzen Reihe anderer Pflanzen 

mit immer denselben Ergebnissen angestellt, wie z. B. die Versuche 

der Tabelle 6 mit Heliotropium, Eryngium und Robinia pseudacacia 
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zeigen. Die Bestimmungen wurden alle 15Min. ausgeführt, sie sind 
jedoch in Auswahl wiedergegeben. 

Auch bei diesen Pflanzen tritt der Todessprung deutlich in Erschei- 
nung und auch hier ist die Größe des Sprunges bei verschiedenen Pflanzen 
nicht dieselbe. 

Abb. 1 stellt den Anstieg der Saugkraft beim Welken graphisch dar 
und läßt den Todessprung erkennen. 

Bei einigen Pflanzen, wie z.B. Salsola, ist der Sprung bedeutend 
weniger scharf angeprägt, aber dennoch zu bemerken. 

Wenn bei der Mehrzahl der Pflanzen ein sprungartiger Anstieg der 
Saugkraft im Moment des Absterbens festgestellt werden kann, so kann 
dies zur Bestimmung der Dürreresistenz benützt werden und vereinfacht 
unsere Aufgabe beträchtlich. Wenn man periodisch in möglichst kurzen 
Intervallen die Saugkraft der verwelkenden Pflanze mißt, wird der 
Sprung den Tod der Pflanze bedeuten, so daß ihr gleichzeitig bestimmter 
Wassergehalt dem Grenzwert nahe liegt. 

Für Feldarbeiten eignet sich diese Methode sehr gut, da sie keine 
komplizierte Apparatur erfordert und alle Operationen leicht auszuführen 
sind. Die Genauigkeit der Methode hängt von der Kürze der Intervalle 
zwischen den einzelnen Bestimmungen ab. Diese Intervalle können zu 
Beginn größer sein, ihre Dauer wird von der Pflanze und von der Ge- 
schwindigkeit ihres Welkens abhängen. Der Saugkraftwert, der bei der 
letzten Bestimmung vor dem Sprung erhalten wird, ist dann der Grenz- 
wert für die lebende Pflanze. 

Wir können somit auf Grund der dargelegten, leider wenig zahl- 
reichen Versuche, folgende Schlüsse ziehen: 

1. Die Dürreresistenz der Pflanze hängt von der Größe der Grenz- 
saugkraft ab; je größer diese letztere, um so resistenter ist die Pflanze. 

2. Der Grad der Dürreresistenz ändert sich je nach dem Stadium 
und Alter der Pflanze wie auch in Anhängigkeit von den äußeren Be- 
dingungen. 

3. Mit vorschreitendem Welken der Pflanze wächst ihre Saugkraft 
allmählich, um im Moment des Todes sprungweise anzusteigen. Unter 
Feldarbeitsbedingungen kann die Bestimmung der Dürreresistenz nach 
der Methode aufeinanderfolgender Saugkraftmessungen durchgeführt 
werden; der Maximalwert der Saugkraft vor dem ‚Todessprung“ 
kennzeichnet den Grad der Dürreresistenz der Pflanze. 


Ich möchte hier meinem Mitarbeiter Herrn A. P. Ossrrow, für seine 
Hilfe bei den Bestimmungen zur vorliegenden Arbeit, insbesondere für 
diejenigen des „Todessprunges“, meinen herzlichen Dank aussprechen. 
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PHOTOPERIODISMUS UND FROSTHARTE AUSDAUERNDER 
GEWACHSE. 


Von 
B. S. MoscHkov. 


Mit 8 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 25. April 1935.) 


Einleitung. 

Unsere 5jährigen Versuche über den Photoperiodismus ausdauernder 
Gewächse haben gezeigt, daß deren Frosthärte in sehr hohem Maße 
von der Tageslänge abhängig ist, bei der sie vor der entsprechenden 
Frostperiode vegetierten. Diese Tatsache war für uns nicht unerwartet, 
da wir bereits früher an verschiedenen in der Nähe Moskaus (in der 
Baumschule unseres Instituts) wachsenden Exoten einen bestimmten 
Zusammenhang zwischen dem frühen Wachstumsabschluß bei einzelnen 
Individuen südlicher Arten und ihrer Frostresistenz feststellen konnten. 
Im einzelnen ließ sich diese Erscheinung bei der weißen Akazie, Robinia 
pseudacacia L. beobachten. Bei der Aussaat mehrerer Exemplare über- 
winterten unter den Bedingungen von Moskau nur solche wenige 
Exemplare, die ihr Wachstum schon lange vor Eintritt der Herbsttage 
beendet hatten. Die Triebe solcher Exemplare verholzten, waren mit 
einer Korkschicht bedeckt und warfen normal ihr Laub ab. Die über- 
winternden Individuen kamen dann später auch zur Fruchtbildung. 
Alles das legte den Gedanken nahe, daß die Frosthärte ausdauernder 
Gewächse in erster Reihe nicht von den Bedingungen der Überwinterung, 
sondern von denjenigen der vorhergehenden Vegetationsperiode abhängt. 

Wir zogen deshalb bereits in unserer ersten Arbeit über den Photo- 
periodismus der Holzgewächse (1929) den Schluß, daß die Frosthärte 
der ausdauernden Pflanzen in weitem Maße von ihrem Verhältnis zur 
Tageslänge, bei der sie aufwuchsen, abhängig ist. Das folgte vor allem 
aus der Tatsache, daß die weiße Akazie unter den Bedingungen eines 
verkürzten Tages ihr Wachstum noch lange vor dem Eintritt des Frost- 
wetters beendigte, d. h. sich ebenso verhielt wie die vereinzelten, in der 
Nähe Moskaus überwinternden Exemplare, während die Kontrollen, die 
am langen Tag aufgewachsen waren, beim Eintritt der Herbstfröste noch 
im Wachstum begriffen waren und daher durch jene stark geschädigt 
wurden. Das ließ uns damals die Meinung aussprechen, daß die Zucht- 
wahl frostharter Formen von Baumarten auf eine Auffindung von 
Pflanzen, die unter den Bedingungen des vollen Tages einer bestimmten 
Ortschaft ihr Wachstum rechtzeitig abzuschließen imstande sind, hinaus- 
läuft. 














Photoperiodismus und Frosthärte ausdauernder Gewächse. 775 


Die Uberwinterungsergebnisse bestätigten unsere Erfartungen. Nach 
dem ersten Winter (1929/30) waren die Kontrollpflanzen sämtlich erfroren, 
während die Versuchspflanzen vollkommen unbeschädigt blieben. Diese 
Ergebnisse veranlaßten uns dann im darauffolgenden Jahre, mit ein- 
gehenderen Versuchen in dieser Richtung zu beginnen, deren Ergebnisse 
den Gegenstand vorstehender Abhandlung bilden. 


Versuchsmethodik. 


Unsere Versuchspflanzen, zu denen sowohl Holzgewächse wie Stauden 
(Rhabarber, Erdbeere) gehörten, wurden verschiedener Tageslichtdauer 
(von 7 bis zu 24 Stunden in Istiindiger Abstufung) während 10—20 Tagen 
zu verschiedenen Zeiten der Vegetationsperioden ausgesetzt. Die Ver- 
suche wurden 4 Jahre lang fortgeführt. Es wurden sowohl ganze Pflanzen, 
wie einzelne Pflanzenteile der verschiedenen Tageslichtdauer ausgesetzt. 
Im ersten Falle wuchsen die Pflanzen auf Beeten, über die nach Bedarf 
auf Holzschienen laufende, besonders hergerichtete Holzkabinen geschoben 
wurden. Diese Kabinen verdunkelten gleichzeitig ein ganzes Beet von 
7,5—10,5 qm Fläche. War eine Verlängerung der hellen Tagesstunden 
über die normale Tagesdauer hinaus erforderlich, so wurden über gleich- 
große Beete Glühlampen (200 Watt pro Quadratmeter) aufgehängt, die 
für bestimmte Nachtstunden eingeschaltet wurden. 

Die Einwirkung auf die einzelnen Pflanzenteile wurde durch ihre 
Verdunkelung für bestimmte Zeitabschnitte mit Hilfe von schwarz aus- 
gekleideten Tuchsäckchen, Muffen aus Tuch oder auch Furnierbrettern 
erzielt, die auf die betreffenden Pflanzenteile aufgesetzt wurden. Die 
natürliche Tageslänge von Leningrad ändert sich von 16 Stunden im 
Mai bis zu 20 Stunden im Juni und sinkt dann wieder bis auf 12 Stunden 
gegen Ende September. 

Bei den Versuchen mit Verkürzung der Tageslichtdauer lag die Licht- 
zeit gewöhnlich in den folgenden Stunden: 


Bei 7stündigem Tag von 9 Uhr morgens bis 4 Uhr nachmittags 
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Wurde die natürliche Tageslänge gegen den Herbst zu kürzer, als es 
die Versuchsbedingungen im einzelnen Falle verlangten, so wurden die 
fehlenden Lichtstunden durch elektrisches Licht ersetzt. 
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Verlangten die Versuchsbedingungen, daß die Pflanze im Laufe der 
ganzen Vegetationsdauer einer bestimmten photoperiodischen Einwirkung 
ausgesetzt wurde, so wurde mit der Darbietung der entsprechenden 
Tageslichtdauer nach dem Aufgehen der Saaten bzw. dem Entfalten 
der Blätter begonnen und mit Beginn des Laubfalls aufgehört. In den 
Fällen, wo die photoperiodische Einwirkung bis zum Beginn der kalten 
Witterung andauerte, wurde der Modus der Tagesverkürzung auf die 
folgende Weise abgeändert: nach bestimmten Zeiten, vom Sonnen- 
aufgang an gerechnet, wurde mit dem Verdunkeln begonnen. Beim Ein- 
tritt der Dunkelheit wurden die Pflanzen wieder aufgedeckt, so daß sie 
die ganze Nacht über offen blieben. Hiermit wurde bezweckt, daß sowohl 
die Kontrollen wie die Versuchspflanzen sich unter den gleichen Be- 
dingungen der kühlen Herbsttemperaturen befanden und in gleicher 
Weise unter dem Einfluß der minimalen Nacht- und Morgentemperaturen 
standen, die gegen Mitte August schon den Charakter von Frühfrösten 
hatten. Die Pflanzen überwinterten im freien Boden ohne Bedeckung, 
so daß sie völlig den Einwirkungen der natürlichen winterlichen Ein- 
flüsse ausgesetzt waren. Die meteorologischen Verhältnisse wurden durch 
die nebenan befindliche landwirtschaftliche Wetterdienststelle 1. Ordnung 
registriert, deren Angaben wir uns bedienten. Die Bestimmung des 
Frostschädigungsgrades wurde im Herbst, im Laufe des Winters und 
insbesondere im Frühjahr vorgenommen. Hierbei wurden der Charakter 
und das Ausmaß der Schädigungen an jedem Exemplar einzeln bestimmt. 
Es waren die verschiedensten Stufen einer Schädigung zu verzeichnen, 
von einer unbedeutenden der vorjährigen Triebe bis zum vollständigen 
Erfrieren der ganzen Pflanze. Die Ergebnisse der Schädigungsbestim- 
mungen und der Ausmessung der geschädigten Organe wurden summiert, 
das Mittel aus ihnen berechnet und dann auf Grund dieser Frostschädi- 
gungskoeffizient prozentual ausgedrückt. Zu jeder Versuchsvariante 
wurden 20—100 Pflanzen benützt, so daß die Exaktheit der erhaltenen 
Ergebnisse wohl kaum angezweifelt werden kann. 

Da die vorliegende Arbeit nicht nur die Erhöhung der Frostresistenz 
zum Gegenstand hatte, so wurden noch andere Beobachtungen und 
Bestimmungen an den Versuchspflanzen vorgenommen, auf die dann 
im Verlaufe der weiteren Darstellung näher eingegangen werden soll. 


Erhöhung der Frostresistenz an Arten, die gewöhnlich beim Überwintern 
unter den Bedingungen von Leningrad stark geschädigt werden. 
In der Tabelle 1 sind die Arten ausdauernder Gewächse angeführt, 

die in den photoperiodischen Versuchen in den Jahren. 1930—34 ver- 

wendet wurden und während der Überwinterung starke Schädigungen 
davontrugen. 


1. Robinia pseudacacia L. aus dem Pamir (die Samen stammen aus der 
TADSHIKISTAN-Expedition) fror am normalen Tag gezogen vollständig aus, am 
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Tabelle 1. Das Überwintern von Holzpflanzen unter natürlichen 
Bedingungen und nach Tagesverkürzung. 























Prozent 
erfrorener a Be aa 
Pflanzen schädigung 
Nr. Versuchspflanze Herkunftsort eg 
com Lo | em | sat. j dames 
1] Robinia pseudacacia L. . | Pamir 100 | 12 100 | 10 12 
2| Robinia pseudacacia L. . | Mos 100 0 100 3 14 
3] Robinia pseudacacia L. . | M u 48 0 36 0 14 
4| Juglans regia L. . . . | Abchasien 100 40 100 25 15 
5| Prunus armeniaca . . . | Kiev 93 40 — = 15 
6] Hheumep. ...... Fergana 100 6 — — 10 
7| Thea sinensis . . . . . China 100 60 — = 10 
8] Phellodendron amurense L.| Ferner Osten] 100 0 100 0 -10 
9] Rubus idaéus L. „Surpris 
d’automne“ . . . . . Frankreich a — 100 0 10 
10} Saliz babylonica L. . . | Suchum — — 80 12 -10 
11} Salix Pierottü. . . . . Japan — — 90 0 10 
12] Rubus idaeus L. „Lloyd 
Bu er Leningrad —_ _ 100 0 10 
13] Vitis amurensis . . . . | Ferner Osten] — _ 80 0 10 











abgekürzten 12stiindigem Tag erfroren nur 10% von der Gesamtanzahl der 
Versuchspflanzen. 

2. Robinia pseudacacia L. aus Mosyr (Weißrussische Sowjet-Republik). Die 
Kontrollen (d. h. am normalen langen Tag gezogene) erfroren zu 100%, am 
l4stündigen Tag ließ sich, abgesehen von abgefrorenen Scheitelknospen bei ver- 
einzelten Exemplaren, überhaupt kein Erfrieren beobachten. 

In der Kontrolle erfroren sämtliche Pflanzen, sogar mitsamt den Wurzeln, 
während von den im Sommer bei l4stündigem Tag aufgewachsenen Pflanzen unter 
den gleichen Überwinterungsbedingungen nicht eine einzige erfror und nicht einmal 
vom Frost geschädigt wurde (Abb. ]). 

3. Robinia pseudacacia L. aus Moskau (Samen vom Verfasser von einem 
durch natürliche Zuchtwahl erhaltenen Strauche gesammelt). In der Kontrolle 
erfroren bedeutend weniger — bloß 28% —, am l4stündigen Tage war Erfrieren 
überhaupt nicht zu verzeichnen. 

4. Walnuß Juglans regia L. (Samen stammten aus Abchasien). In der Kontrolle 
erfroren bereits im ersten Winter sämtliche Pflanzen, am 14stiindigen Tag nur 40%. 
Durch die Tagesverkürzung ließ sich also der Prozentsatz der erfrorenen Pflanzen 
von 100 auf 40 herabdrücken (Abb. 2). 

5. Aprikose Prunus armeniaca L. (Samen stammten aus Kiev). In der Kontrolle 
erfroren 93%, am verkürzten löstündigen Tag nur 40%, d. h. etwa zweimal weniger. 

6. Phellodendron amurense L. (aus dem Fernen Osten). Kontrollen erfroren zu 
100%, von den am 10stiindigen Tag aufgewachsenen Pflanzen dagegen keine 
einzige. Die Kurztagspflanzen überstanden den Winter sogar ohne jegliche Schädi- 
gung und gaben alljährlich neue Triebe aus den Scheitelknospen ab (Abb. 3). 

Also auch in diesem Falle gibt die Tagesverkürzung eine enorme Erhöhung der 
Frostresistenz. 

7. Rhabarber Rheum sp. (Samen stammten aus Fergana). In der Kontrolle 
erfroren bereits im ersten Jahr alle 50 Pflanzen. Bei den Kurztagsexemplaren 
(10-Stundentag) ließ sich ein Erfrieren überhaupt nicht verzeichnen. 
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8. Ganz unerwartet war, daß 3 von 5 einjährigen am 10-Stundentag 
gewachsenen Sämlingen des Teebaumes, die zufällig über Winter im 
Freien gelassen waren, diesen wohlbehalten überstanden hatten. Die 





Abb. 3. Phellodendron amurense nach dem Überwintern; links erfrorene Kontrollpflanze, 
rechts Pflanze vom 10-Stundentag. 


Kontrollen (70 Pflanzen) vom normalen Langtag erfroren selbstverständ- 
lich bis auf die letzte. Wir hatten also 6 ganz verschiedene Arten aus- 
dauernder Pflanzen, die bei den natürlichen photoperiodischen Verhält- 
nissen des Leningrader Langtages vollständig ausfroren, während sie 
nach der Aufzucht am künstlich verkürzten Tag unter den gleichen 
Winterungsverhältnissen nur sehr wenig oder gar nicht geschädigt wurden. 
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Die erwähnten Arten lassen sich durch noch 4 weitere ergänzen, 
die zwar nicht wie die ersteren samt den Wurzeln ausfrieren, jedoch 
ziemlich stark beim Wintern geschädigt werden, wobei sie jedesmal ihren 
vorjährigen Zuwachs einbüßen und bis auf den Wurzelhals abfrieren, 
so daß ihre Kultur in der Nähe von Leningrad unmöglich ist. 

1. Saliz babylonica L. aus Kleinasien (Samen aus Suchum und aus der Krim). 
Die Kontrollen am Leningrader Volltag erfroren bis auf den Wurzelhals, d. h. um 
80—95%, während sie beim 10-Stundentag überhaupt nicht durch Frost ge- 
schädigt wurden. 

2. Salix Pierottii, eine japanische Art (Mutterpflanzen stammten aus Deutsch- 
land). Die Kontrollen erfroren um 80—95%, die Kurztagspflanzen (10 Stunden) 
wurden gar nicht geschädigt und gaben alljährlich Triebe aus den Scheitelknospen ab. 

3. Himbere, Rubus idaeus L. Sorte „Lloyd George‘. Bei den Kontrollpflanzen 
erfroren die einjährigen Triebe total, es überwinterten nur die Rhizome und die 


14-Stundentag wurden keine Frostschädigungen beobachtet. Alle Knospen blieben 
am Leben, und die Sträucher lieferten reichliche Erträge. 

4. Himbeere, Rubus idaeus L. Sorte ,,Surpris d’automne‘‘. In der Kontrollserie 
froren die einjährigen Triebe bis auf den Wurzelhals ab, am 10-Stundentag wurden 
sie überhaupt nicht geschädigt und fruchteten reichlich (Abb. 4). 

5. Vitis amurensis (Sax: en stammten aus dem Fernen Osten). 

Die Kontrollen erfroren auf 80% d. h. es überwinterten nur die untersten Teile 
der Triebe, während bei den am kurzen Tag aufgezogenen Pflanzen eine Frost- 
schädigung vollkommen fehlte. 

Aus dem Voranstehenden dürfte also die Abhängigkeit der Frost- 
resistenz der ausdauernden Pflanzen, sowohl der holzigen wie der Stauden, 
von den vorhergehenden photoperiodischen Verhältnissen hervorgehen. 
Diese Tatsache ist an und für sich sowohl von theoretischem wie auch 
von praktischem Interesse, zudem gibt sie uns eine Erklärung für die 
bisher noch ungeklärt gebliebene Erscheinung, wonach eine Reihe von 
Kulturen innerhalb südlicherer Breitengrade wachsend imstande sind, 
ziemlich tiefe Wintertemperaturen zu überstehen, während sie bei Über- 
tragung in nördlichere Breiten bereits bei bedeutend höheren Winter- 
temperaturen auszufrieren beginnen. 

Phellodendron amurense übersteht in seiner Heimat, dem Fernen Osten 
und im Amurtal, ziemlich schadlos Wintertemperaturen von 25—30° C, 
während er, wie bereits oben gezeigt, in der Nähe von Leningrad bei 
höheren Temperaturen ausfriert. Das hat seinen Grund darin, daß er 
im Amurtal bei einer Tageslänge von nicht mehr als 14—15 Stunden 
lebt, während die Sommertage in Leningrad 18—20 Stunden lang sind 
und daher ein Absinken der Frostresistenz verursachen. Durch künst- 
liche Verkürzung der nördlichen Sommertage stellen wir seine Frost- 
resistenz in vollem Maße wieder her. 

Dasselbe läßt sich von der weißen Akazie sagen, die in der Gegend 
von Charkov sich mehr oder weniger normal entwickelt und in der 
Gegend von Leningrad fast vollständig ausfriert, obgleich die Winter- 
minima von Charkov bedeutend tiefer liegen als diejenigen von Leningrad. 
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Jedoch sind in Charkov (50° nördl. Breite) die Sommertage nicht mehr 
als 16 Stunden lang, mit anderen Worten, die längsten Tage sind um 








Abb. 4. Himbeere, Rubus idaeus L. (aus- 
winternde Sorte ,,Surpris d’automne‘‘) nach 
dem Uberwintern; links ein Trieb am langen 
Tag erfroren; rechts vom 10-Stundentag. 


4 Stunden kiirzer als die langsten 
Tage von Leningrad. Wie wir weiter 
unten sehen werden, ist ein solcher 











Abb. 5. Unterschied im Jahreszuwachs an 
2jahrigen Exemplaren von Robinia pseud- 
acacia verschiedener Herkunft am 12-Stun- 
dentag. Links Pflanze aus dem Pamir, 
rechts aus Moskau stammend. 


Tag zu lang, um den Ablauf der photoperiodischen Reaktion der Art 


entscheidend zu beeinflussen. 


Da also die Erklärung für die verschiedene Frostresistenz einer und 
derselben Art in verschiedenen Breiten auf den Bedingungen der Vege- 
tationsperiode und in erster Reihe auf den photoperiodischen Bedingungen 
des entsprechenden Breitengrades zu beruhen scheint, so folgen hieraus 
gewisse Schlüsse über den Zusammenhang von Frostresistenz und Photo- 
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periodismus. Vor allem muß man als erwiesen annehmen, daß bei der 
natürlichen Zuchtwahl von frostresistenten Formen, nicht wie gewöhn- 
lich angenommen wird, die Wintertemperaturen, sondern die sommer- 
lichen Photoperioden auswählend wirken. Infolgedessen muß die Frost- 
resistenz der Pflanzen nicht als primäre, sondern als sekundäre Ursache 
angesehen werden, die nicht durch genotypische Erblichkeit bedingt 
wird, sondern auch durch äußere Faktoren, nicht des Winters, sondern 
der Vegetationsperiode mitbestimmt wird. Letztere bestimmt diese oder 
jene Frostresistenz der Formen, die genetisch innerhalb weiter Grenzen, 
in Abhängigkeit von den Bedingungen, schwanken kann. 

Um diesen Satz zu beweisen, wollen wir einen besonderen Versuch 
anführen, in dem die photoperiodische Reaktion weißer Akazien von ver- 
schiedener geographischer Herkunft verglichen wurde. Die Samen zu 
diesem Versuch wurden von einem Strauch gesammelt, der durch natür- 
liche Zuchtwahl aus vielen Tausenden von Exemplaren gewonnen wurde, 
wobei die überwiegende Mehrzahl ausfror und nicht zum Fruchten kam. 
Das Exemplar, von dem die Samen eingesammelt wurden, litt nur sehr 
wenig während der Winterung; es froren an ihm nur die Scheitelknospen 
ab, im vierten Jahr ging es zum Fruchten über. Sowohl bei diesem 
Exemplar wie bei einigen anderen ebenso frostresistenten konnte alljähr- 
lich ein früher Wachstumsabschluß der jungen Triebe und ein zeitiges 
Verkorken derselben beobachtet werden. Diese Erscheinungen bedingten 
vermutlich auch die hohe Frostresistenz. 

Um zu zeigen, daß in diesem Falle die Länge der Sommertage und nicht 
die winterlichen Temperaturminima den Hauptfaktor für die natürliche 
Zuchtwahl der frostresistenten Formen bildeten, war es notwendig, die 
photoperiodische Reaktion des Moskauer Exemplares, der ein Produkt 
der Zuchtwahl der langen Moskauer Tage darstellt, mit einer südlichen 
Form zu vergleichen, die nicht eine Zuchtwahl am langen Tag durch- 
gemacht hatte und daher in der Hauptsache einen kurztägigen Charakter 
besaß. Als eine solche wurde eine aus dem Pamir stammende Varietät 
gewählt. 

Es wurde von vornherein angenommen, daß diese Pflanzen bei der 
Aufzucht am kurzen Tag ganz verschiedene Jahreszuwachse liefern 
würden, wobei die Moskauer Exemplare einen niedrigeren Zuwachs geben 
mußten, wenn das auswählende Prinzip wirklich nicht in den Winter- 
frösten, sondern in den langen Sommertagen zu suchen ist, da diese 
Exemplare in der Hauptsache durch Formen vertreten sind, die dem 
langen Tag besser angepaßt sind. 

Die Ergebnisse bestätigen weitgehend unsere Annahme ; am 12-Stunden- 
tag betrug der mittlere Jahreszuwachs der zweijährigen Exemplare aus 
dem Pamir 42 cm und war somit 10mal größer als der Zuwachs der gleich- 
alterigen Moskauer Exemplare, die nur um 4 cm zunahmen (Abb. 5). Im 
Gegensatz dazu übertrifft in der Kontrolle (am langen Tag) der Zuwachs 
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des Pamir-Exemplares denjenigen des Moskauers nur um das 3fache. 
Obgleich man also das Moskauer als weniger schnellwachsend als das 
Pamir-Exemplar ansehen kann, so kann man dadurch doch nicht die 
Unterschiede in den mittleren Jahreszuwachsen am 12-Stundentag 
erklären. Läge hier also der ganze Unterschied bloß in der verschiedenen 
Wachstumsgeschwindigkeit, so mußte der Unterschied im Zuwachs der 
gleiche wie in der Kontrolle sein; das ist aber nicht der Fall. Die ein- 
fachste und richtige Erklärung für diesen krassen Unterschied des Zu- 
wachses beim südlichen und nördlicheren Exemplar ist augenscheinlich 
in der Annahme gegeben, die der Anstellung dieses Versuches voraus- 
ging. Die Unterschiede im Zuwachs am kurzen Tag werden dadurch 
bedingt, daß das Moskauer Exemplar dank der natürlichen Zuchtwahl 
durch Formen vertreten ist, die dem langen Tag am besten angepaßt 
und deswegen frostresistenter sind. Das Pamir-Exemplar ist aber ein 
Vertreter einer Population, in der südlichere und deshalb dem Kurztag 
besser angepaßte Formen dominieren, woraus sich ergibt, daß der 12- 
Stundentag die durch den langen Tag ausgewählten Formen unterdrückt 
als die kurztägigen. 

Es steht außer Zweifel, daß einer jeden Art nur eine begrenzte Frost- 
härte zukommt, die durch den Genotyp bedingt ist, weiterhin ist aber 
klar, daß innerhalb dieser Grenzen die Frostresistenz in Abhängigkeit 
von den Außenbedingungen variiert. Die maximale Frostresistenz einer 
jeden Form kann aber nur bei einer optimalen Verkettung aller hierfür 
erforderlichen Faktoren in Erscheinung treten. Zu den Grundfaktoren 
gehören, wenigstens für die ausdauernden Gewächse, die photoperio- 
dischen Bedingungen der Vegetationsperiode. Es ist wohl einleuchtend, 
daß von einer Erhöhung der Frostresistenz durch den photoperiodischen 
Faktor nur innerhalb der Grenzen der genetischen Anlagen die Rede 
sein kann, in diesem Sinne muß die Frostresistenz als sekundäres Merkmal 
für die Massenzüchtung von winterharten Formen gelten. Um winter- 
harte Formen ausdauernder Gewächse zu erhalten, müssen die Pflanzen- 
züchter die Zuchtwahl auf Grund der Vegetationsperiode, und zwar 
vor allem der photoperiodischen Bedingungen lenken. 

Daß die Frostresitzenz einer Pflanze nicht eine unter allen Bedingungen 
unveränderliche Größe darstellt, sondern in weitem Maße durch die 
vorhergehenden Vegetationsbedingungen bestimmt wird, geht z. B. schon 
aus den Versuchen von TUMANOV mit winterannuellen Pflanzen hervor, 
wo gezeigt wird, daß der Grad der Frostresistenz beim Winterweizen sich 
in Abhängigkeit von der Abhärtungstemperatur sehr stark ändert. Aus 
unseren Versuchen folgt aber weiter, daß neben den Temperatur- 
bedingungen für die Frosthärte perennierender Pflanzen noch die photo- 
periodischen Bedingungen der Vegetationsperiode von allergrößter 
Bedeutung sind. 


Planta Bd. 23. 50a 
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Das winterliche Verhalten sehr frostresistenter unter Dauerbeleuchtung 
nahe Leningrad gezogener Kulturen. 

Oben sprachen wir von verhältnismäßig frostempfindlichen Arten, 
die bei der Kultur in nördlichen Gegenden in der Regel erfrieren oder 
durch die Winterfröste mehr oder minder stark geschädigt werden. 

Wendet man sich nun den einheimischen wildwachsenden oder den 
in den nördlichen Gegenden gewöhnlich winterharten Formen zu, so 
zeigt sich, daß diese Pflanzen nach einer künstlichen Tagesverkürzung 
ebenso winterhart bleiben, während sie bei Aufzucht unter Dauer- 
beleuchtung (elektrische Zusatzbelichtung während der Nachtstunden) 
ihre Resistenz in sehr weitem Maße einbüßen. 

1. So überwinterte ein Klon von Salix viminalis in der Kontrolle 
ohne Schädigungen, erfror aber bis auf den Wurzelhals, wenn die Pflanzen 
bei Dauerbeleuchtung erzogen waren. In Abhängigkeit vom Licht- 
faktor zeigt die Frostresistenz Unterschiede von 0—99%. 

2. Ribes nigrum, Sorte „Fruchtbare Lia“, überwinterte in der Kon- 
trolle ohne Schädigungen, bei den unter Dauerbeleuchtung gezogenen 
erfroren die einjährigen Triebe zu 21%. 

3. Ribes nigrum, Sorte „Goliath“, Kontrolle unbeschädigt, bei Dauer- 
beleuchtung erfroren sämtliche Sproßspitzen. 

4. Eine einheimische wildwachsende Weide, Salix phylicifolia, in 
der Kontrolle selbstverständlich ohne Schaden überwinternd, büßte nach 
Aufzucht bei Dauerbeleuchtung durch den Frost sämtliche Sproß- 
spitzen ein. 

Aus dem Gesagten ergibt sich also, daß einige unter den Bedingungen 
von Leningrad gewöhnlich frostresistenten Arten bei Tagesverkürzung 
ihre Resistenz beibehalten, bei Aufzucht unter Dauerbelichtung ebenso 
erfrieren, wie die bereits oben behandelten frostempfindlichen Formen, 
wenn diese bei einem längeren als für ihren Herkunftsort üblichen Tag 
aufgezogen werden. 

Dauerbelichtung erniedrigt somit die Frosthärte sogar von nördlichen 
Arten, was demnach unsere Aussage über die Bedeutung des photo- 
periodischen Faktors für die Frostresistenz ausdauernde Pflanzen be- 
kräftigt. 

Frostresistenz und optimale Photoperioden. 

Wollte man nach dem ersten Eindruck des eben Dargelegten urteilen, 
so könnte man leicht zu der falschen Vorstellung gelangen, daß ein 
beliebiger kurzer Tag die Frostresistenz von frostempfindlichen südlichen 
Arten erhöht. In Wirklichkeit ist dem keineswegs so. Nicht ganz 
allgemein der kurze Tag, sondern eine für jede Art ganz bestimmte 
Photoperiode erhöht die Frostresistenz. In Tabelle 2 und Abb. 6 sind 
die Überwinterungsergebnisse für die Walnuß, Juglans regia, dargestellt. 
Aus diesen Zahlen geht hervor, daß nicht nur die Kontrolle, sondern 
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Tabelle 2. Das Uberwintern einjähriger Sämlinge von Juglans regia. 




















7 v À a Es überwinterten Es erfroren 
pflanzen absolut in % absolut in % 
Kontrolle 46 0 0 46 100 
14 Std. 50 30 60 20 40 
12 Std. 58 2 3 56 98 
10 Std. 48 0 0 48 100 


auch die Versuchsserie, die am 10 
bis 12-Stundentag erzogen war, 
vollig erfroren. 

Man sieht also, daB nur die 
Pflanzen vom 14-Stundentag zu 
60% erhalten blieben. Hieraus muß 
man schließen, daß zur Erhöhung 
der Frostresistenz unter den Be- 


dingungen von Leningrad für die , 


genannte Art nicht ein beliebiger 
kurzer Tag, sondern ein 14-Stunden- 
tag erforderlich war. Diese letzte 
Tatsache gewinnt besondere Be- 
deutung, wenn man sich vergegen- 
wärtigt, daß in Abchasien, dem 
Herkunftsort unseres Exemplars, 
von Ende Mai bis Ende August, 
die Tageslänge um den Betrag von 
14 Stunden schwankt. 

Es muß darauf hingewiesen wer- 
den, daß die am 14-Stundentag 











Togeslänge in Stunden 
Abb. 6. Frostresistenz von Robinia pseud- 
acacia, Juglans regia und Prunus armeniaca. 
Prozent überwinterter Pflanzen von ver- 


schiedener Tageslänge. 
2. Prunus ar 5 
aus dem Pamir, 4. Robinia pseud: ia aus 
Mosyr, 5. Robinia pseudacacia aus Moskau. 


1. Juglans regia, 
pseudacacia 


Roahindé, 








gezogenen Pflanzen nicht nur durch eine bedeutend höhere Frostresistenz, 
sondern auch durch einen etwas höheren Jahreszuwachs als die anderen 
Lichtgruppen ausgezeichnet waren, was durch Tabelle 3 veranschaulicht 
wird 


Eine ähnliche Abhängigkeit der Frostresistenz von der Tageslänge 
wurde beim Aprikosenbaum Prunus armeniaca L. beobachtet. Hier 


Tabelle 3. Längenzuwachs von einjährigen Walnußsämlingen in 
Abhängigkeit von der Tageslänge (Versuch aus dem Jahre 1930). 














Kontrolle 14-Stundentag]12-Stundentag] 10-Stundentag 
Je 40 Stück Höhe in Höhe in Höhe in Höhe in 
cm % cm % cm % em % 
Maximaler Zuwachs. . .| 12,4 17,0 13,5 13,0 
Minimaler Zuwachs . . .| 5,8 7,0 7,2 5,2 
Mittlerer Zuwachs 9,6 100 10,4 | 108,3 9,1 | 94,8 8,0 | 83,3 
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wurden einjährige Sämlinge nach einem vollständigeren Schema unter- 
sucht, wie aus Tabelle 4 ersichtlich. Man sieht, daß am wenigsten die 
Gruppe vom 15-Stundentag geschädigt wurde, nahe kommt ihr die 
Serie vom 13-Stundentag. Die übrigen Versuchsserien sowohl mit 
längerem wie mit kürzerem Tage wurden in weit größerem Maße durch 
den Frost geschädigt. Ungeachtet dessen, daß in jeder Serie nur wenige 
Exemplare vertreten waren, stehen jedoch die Ergebnisse außer Zweifel ; 
aus ihnen geht ebenfalls wie im Falle der Walnuß hervor, daß die unter- 
suchte Aprikosensorte ihre maximale Frostresistenz bei einer Tageslänge 
von 13—15 Stunden aufweist, d. h. also bei ähnlichen Lichtverhältnissen, 
wie sie für die Orte ihrer natürlichen Verbreitung charakteristisch sind. 
Aus dem Beispiel der Aprikose erhellt besonders deutlich die Bedeutung 
eines einstündigen Intervalls (zwischen 15 und 16 Stunden). Von den 
Pflanzen des 15-Stundentags erfroren 3mal weniger Exemplare als von 
der 16-Stundenserie. 


Tabelle 4. Die Frostresistenz einjähriger Sämlinge von Prunus armeniaca L. 
nach Aufzucht bei verschiedener Tageslänge. 











Tageslicht- 5 + ey Es blieben unbeschädigt Es erfroren 
ane pflanzen absolut in % absolut | in % 
24 Std. 12 1 8 11 | 92 

Kontrolle 12 2 .16 10 84 
17 Std. 18 2 16 ll 84 
en 10 2 20 8 80 
15 „ 12 8 67 4 33 
18 „ 7 3 43 4 57 
L PR 10 2 20 8 80 
y 14 2 14 12 86 

















AuBerhalb der Grenzen dieser Photoperioden, die wir als kritische 
bezeichnen wollen, haben sogar 8—10 Stundenintervalle keine Bedeutung 
mehr. 

Bei graphischer Darstellung der Frostresistenz in Abhängigkeit von 
der Tageslänge erhalten wir sowohl für die Aprikose (Abb. 6, Kurve 2), 
wie fiir die Walnu8 (Kurve 1) eingipfelige Kurven, die durch zwei 
kritische, zwischen dem 16- und 15- bzw. dem 13- und 11-Stundentag 
liegende Photoperioden und eine optimale Photoperiode beim 15-Stunden- 
tag charakterisiert sind. 

Bemerkenswert ist in Tabelle 5, daB in bezug auf den mittleren Jahres- 
zuwachs die Aprikose sich ebenso wie die Walnuß verhält. Sie ergab 
den größten Zuwachs bei der gleichen Tageslänge, bei der sie die maximale 
Frostresistenz besaß (s. Tabelle 5). Oben wurde bereits die Rolle hervor- 
gehoben, die den Photoperioden bei der natürlichen Zuchtwahl auf die 
Frostresistenz hinzukommt. Die beiden letzten Beispiele scheinen 
indirekt diesen Satz zu bekräftigen. 
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Tabelle 5. Mittlerer Jahreszuwachs an einjährigen Sämlingen der 
Aprikose Prunus armeniaca L. in Abhängigkeit von den Photoperioden (Ergebnisse 








des Jahres 1933). 
Zuwachs à es 
24 Kontrolle 17 16 15 13 11 9 7 





In cm. .} 60,9 68,1 132,9 | —! | 158,5 | 166,3 | 75,4 | 56,1 | 35,5 
In % . .| 86,2 100 192,2 | — | 232,7 | 241,1 | 110,7 | 82,2 | 48,8 





























Wir wollen nun die Anderungen der optimalen Photoperiode betrachten, 
die innerhalb einer Art im Zusammenhang mit verschiedener geographi- 
scher Herkunft auftreten. Am besten läßt sich das an einem Beispiel 
der weißen Akazie zeigen. 

In unseren Versuchen, mit denen bereits im Jahre 1930 begonnen 
wurde, waren 12 verschiedene Herkunftssorten mit insgesamt 3500 
Pflanzen vertreten. 

In vorliegender Abhandlung wollen wir uns nur auf 3 besonders 
charakteristische Vertreter beschränken, und zwar 1. eine südliche und 
darum am wenigsten resistente Form (aus dem Pamir), 2. eine nördliche 
am meisten resistente (aus Moskau), und eine Zwischenform aus WeiB- 
rußland (Kreis Mosyr). Diese 3 Vertreter wurden im Frühjahr 1930 
auf Parzellen ausgesät und wuchsen dort bis zum Jahre 1934. Wie aus 
Tabelle 6 ersichtlich, erfror das südliche Pamir-Exemplar unter den 
Bedingungen des natürlichen langen Tages vollkommen. 

In den 3 übrigen Serien, in denen die Tageslänge im Laufe der 4 Vege- 
tationsperioden abgekürzt wurde, war die Schädigung durch den Frost 
bedeutend geringer, jedoch je nach der Tageslänge verschieden. So 
betrug die Frostschädigung am 14-Stundentag etwa 38%, am 17-Stunden- 
tag nur etwa 12%, am 10-Stundentag 54%. 


Tabelle 6. Die Frostresistenz von Robinia pseudacacia aus dem Pamir 
in Abhängigkeit von der Tageslänge während der Vegetationsperiode. 

















Anzahl der Pflanzen 
Tageslänge ; überwintert erfroren 
au. absolat in % absolut in % 
Kontrolle 42 0 0 100 
14 Std. 40 26 65 14 35 
Ta os 54 48 88 6 12 
10 37 17 46 20 54 














Neben dem Erfrieren der ganzen Pflanzen wurde bei den lebend- 
gebliebenen Pflanzen noch ein verschieden starkes Abfrieren von einzelnen 


1 Bei den Zuwachsmessungen der 16-Stundenserie waren Fehler unterlaufen, 
sie werden deshalb nicht angeführt. 


Planta Bd. 23. 50b 
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Trieben beobachtet, wobei die Kontrollen am meisten (100%), die 12- 
Stundentagpflanzen am wenigsten geschädigt waren ; bei diesen letzteren 
waren nach der Uberwinterung nur die Scheitelknospen abgefroren. 

Die Exemplare aus Mosyr zeigten ein etwas anderes Bild hinsichtlich 
der Abhangigkeit ihrer Frostresistenz von der Tageslinge. In der Kon- 
trolle war genau wie beim Pamir-Material das Erfrieren ein vollstandiges 
(100%). Beim 14-Stundentag, wo beim Pamir-Material 38% der Versuchs- 
pflanzen an Erfrieren zugrunde gingen, fehlten bei dem Mosyr-Material 
eine Frostschädigung vollkommen (Tabelle 7). 


Tabelle 7. 
Die Frostresistenz von Robinia pseudacacia L. aus Mosyr (Weißruss. 8.8.R.) 
in Abhängigkeit von der Tageslänge während der Vegetationsperiode 























Anzahl der Pflanzen 
Tageslänge überwintert erfroren 
im ganzen 

absolut in % absolut in % 
Kontrolle 60 0 0 60 100 
14 Std. 58 58 100 0 0 
28 +, 76 62 80 14 20 
10 „ 84 24 28 60 72 








Es ist weiter von Interesse, das Verhalten dieser beiden Herkiinfte 
am 10-Stundentag zu beachten, unter dessen Bedingung das frost- 
empfindlichere Pamir-Exemplar weniger geschädigt wurde als das resi- 
stentere Mosyr-Exemplar. Diese Tatsachen unterstreichen nochmals die 
Bedeutung der Photoperioden bei der natürlichen Zuchtwahl ; es ist daher 
notwendig, beim Studium der photoperiodischen Reaktion innerhalb 
einer Art die geographische Herkunft des betreffenden Exemplars zu 
berücksichtigen. Es ist deshalb nicht angänglich, die zu untersuchenden 
Pflanzen 2—3 extremen Tageslängen auszusetzen. Die Pamir-Akazie, 
als eine südliche Form, erforderte für ihre Entwicklung natürlicherweise 
einen kürzeren Tag als die Mosyr-Akazie, doch leidet die erstere bei einer 
weiteren Abkürzung der Tage unter der ungünstigen Wirkung dieser 
Tageslänge, was in einer Verringerung des Zuwachses und einem Ab- 
sinken der Frostresistenz zum Ausdruck kommt. 

Der nördlichste Vertreter, eine Akazie aus dem Gebiet Moskau 
(Tabelle 8) ist frostresistenter als die übrigen beiden. Die größte Frost- 
schädigung zeigt er nicht in der Kontrolle, sondern am 10-Stundentag, 
und er erfriert total nach der Aufzucht am 14—12-Stundentag. 

Es muß daran erinnert werden, daß eine jede Kollektion der weißen 
Akazie eine Population darstellt. Die ungleichmäßige Frostschädigung 
in jeder Kollektion bei den einzelnen Photoperioden erfolgt auf Kosten 
der Differenzierung einzelner Formen, von denen nur diejenigen über 
leben, für welche die gegebenen Bedingungen nicht ganz unannehmbar 
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sind. Die Pamir-Kollektion ist am wenigsten resistent und zum Teil durch 
Formen vertreten, die unter keinen Bedingungen die Leningrader Winter- 
temperaturen überstehen können, deshalb erfrieren sie auch beim 
12-Stundentag. 


Tabelle 8. Die Frostresistenz von Robinia pseudacacia L. (Moskauer Exemplar) 
in Abhängigkeit von der Tageslänge. 














Anzahl der Pflanzen 
Tageslänge überwintert erfroren 
im ganzen 

absolut in % absolut in % 
Kontrolle 25 18 72 7 28 
14 Std 25 25 100 0 0 
12: „ 30 30 100 0 0 
10 ,, 40 27 67 13 33 

















Bei der Mosyr-Akazie entscheiden im Gegensatz zur Pamir-Akazie 
nicht die winterlichen Temperaturen, sondern die photoperiodischen 
Verhältnisse über das Ergebnis der Überwinterung, weswegen erstere 
am 14-Stundentag überhaupt nicht durch den Frost angegriffen wurden. 
In der Mosyr-Population waren also keine so frostempfindlichen Formen 
vertreten wie in der Pamir-Population. Die Moskauer Akazie, die ein 
Produkt der natiirlichen Zuchtwahl durch den Moskauer langen Tag 
darstellt, war dabei bedeutend einheitlicher als die beiden ersteren Ver- 
treter und vor allem bedeutend frostresistenter. 

Aus dem Dargelegten geht hervor, daß die einzelnen Pflanzenarten 
und sogar die Vertreter einer und derselben Art, sofern sie von verschie- 
dener geographischer Herkunft sind, zur Erreichung ihrer maximalen 
Frostresistenz ganz bestimmte, optimale photoperiodische Bedingungen 
verlangen. Es wäre daher gänzlich verfehlt, anzunehmen, daß die Frost- 
resistenz um so größer ist, ein je kürzerer Tag geboten wird, oder daß ein 
beliebiger kurzer Tag die Frostresistenz steigert. Aus dem Beispiel der 
Walnuß und der Aprikose geht besonders deutlich hervor, wie leicht 
man sich bei der Schätzung der photoperiodischen Reaktion einiger 
Arten irren kann. Wären in unserem Versuch nicht die Photoperioden 
von 14—15 Stunden vertreten gewesen, so müßte man die Möglichkeit 
einer Frostresistenzsteigerung durch Tagesverkürzung bezweifeln und 
diese Pflanzen zu den Formen rechnen, die auf die Änderung der Tages- 
länge nicht durch Änderung ihrer Frostresistenz reagieren. Am Beispiel 
der Aprikose und der Walnuß tritt mit besonderer Deutlichkeit die 
Notwendigkeit ganz genau umschriebener Tageslängen für die Erreichung 
maximaler Frostresistenzen zutage. Ebenso wie die Verlängerung der 
Tageslänge über 14—15 Stunden hinaus, so ruft auch eine weitere Ab- 
kürzung des Tages eine Senkung der Frostresistenz hervor. Diese Tat- 
sache weist darauf hin, daß hier nicht die Dunkelheit im einzelnen 
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genommen, sondern ein ganz bestimmter Wechsel von Licht und Dunkel- 
heit, d. h. eine genau begrenzte Phc:operiode ausschlaggebend ist. Wäre 
die Frostresistenz bei der Walnuß und der Aprikose durch Dunkelheit 
bestimmt, die sie in der Kontrolle in nicht genügender, dagegen am 
10-Stundentag in größter Menge erhalten, so müßten die Pflanzen an 
diesem kurzen Tag die höchste Frostresistenz aufweisen. Dem ist aber 
nicht so. Die Beispiele, aus den die Abhängigkeit der maximalen Frost- 
resistenz ausdauernder Gewächse von bestimmten (optimalen) Photo- 
perioden hervorgeht, erwiesen nochmals die Unhaltbarkeit der öfter 
vorgenommenen Zergliederung des photoperiodischen Faktors in seine 
Bestandteile — Licht und Dunkelheit, die quasi einzeln fiir sich und 
unabhängig voneinander wirken sollen. 


Ergebnisse einer kurzfristigen Einwirkung kurzer Tage während 

verschiedener Abschnitte der Vegetationsperiode. 

Oben wurde gezeigt, daß viele frostempfindliche Arten, die gewöhn- 
lich weitgehend ausfrieren, bei Aufzucht an einem verkürzten Tage im 
darauffolgenden Winter eine sehr hohe Frostresistenz aufweisen. Es 
fragt sich nun, ob eine Tagesverkürzung im Laufe der ganzen Vegetations- 
periode notwendig ist, oder aber ob es bereits genügt, während eines 
gewissen kurzen Zeitabschnittes den Tag zu verkürzen, um dasselbe 
Ergebnis wie bei dauernder Verkürzung zu erhalten. Im Zusammenhang 
damit war es ferner zu klären, zu welcher Zeit der Vegetationsperiode 
eine solche kurzfristige Abkürzung der Tageslänge geboten werden muß, 


um vollständige Frostresistenz zu erhalten. 
Um diese Frage zu klären, wurde ein besonderer Versuch angestellt, 


dessen Ergebnisse später noch einmal nachgeprüft wurden (Tabelle 9). 

Als Versuchsobjekt diente eine weiße Akazie, die bereits in den Ver- 
suchen der Jahre 1929—30 eine deutliche Reaktion auf verschiedene 
Photoperioden in bezug auf viele Merkmale und insbesondere auf die 
Frostresistenz gezeigt hatte. Wie zu erwarten, war zur Erlangung der 
vollen Frostresistenz bei der weißen Akazie und anderen südlichen Arten 
eine Abkürzung der langen Leningrader Tage nicht während der ge- 
samten Vegetationsperiode, d. h. 100—125 Tagen, sondern nur während 
20 Tagen erforderlich. 

Die Pflanzen, die 20 Kurztage in der Zeit zwischen dem 16. Juli 
und dem 7. August erhalten hatten, überwinterten ebenso ohne jegliche 
Schädigungen wie die Pflanzen, die den ganzen Sommer über den Kurztag 
erhalten hatten. Die Kontrollen, d. h. die Pflanzen, die am langen 
Leningrader Tag wuchsen, erfroren dagegen vollständig. Man sieht also, 
daß 20 Tage bereits genügen, um die die Frostresistenz der betreffenden 
Art bedingenden Lebensvorgänge ablaufen zu lassen. 

Zur Erhöhung der Frostresistenz von südlichen Arten ist es also 
gar nicht notwendig, im Laufe der ganzen Vegetationsperiode den Tag 
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Tabelle 9. Die Frostresistenz von Robinia pseudacacia L. nach verschieden 
langer Einwirkung durch Kurztage zu verschiedenen Zeiten der 



































Vegetation. 
Langtage Kurztage Über- | Erfrore 
. — lebende Pflanzen 
Nr. Beginn | Schluß Beginn| Schluß | prian- 
Anzahl 2 zen 
der Einwirkung der Einwirkung samt |in %] Er. in % 
1 | Während der ganzen Vege- | — | — — 20 0 0 | 20 | 100 
tationszeit 
2 _ _- — Während der ganzen 20 | 20 | 100} 0 0 
Vegetationszei 
3 110 11. 6. Ende der | 15 | 25. 5. 10. 6. 20 2 | 10} 18 | 90 
Vegetation 
4] 100 21.6. Desgl. 25 | 25. 5. 20. 6. 20 9 | 45! 11 | 55 
5 75 16. 7. ” 50 | 25. 5. 15. 7. 20 20 | 100} 0 0 
6 | 50+55 | 25. 5. bis 15. 7. 20 | 16. 7. 7.8. 20 20 | 100! 0 0 
8. 8. und Ende 
7 | 45+55 | 25. 5. bis 10. 7. 25 |11.7. 6. 8. 20 20 | 100} 0 0 
7.8. und Ende 
8 | 45+45 | 25. 5. bis 10. 7. 35 | 11. 7.. 16. 8. 20 20 | 100] © 0 
17.8. |und Ende 
9 35 25. 5. 30. 6. 90 1.7. | Ende der | 20 20 | 100! 0 0 
Vegetation 
10 50 25. 5 15. 7. 75 | 16.7. Desgi. 20 20 | 100! 0 0 
11 55 25. 5. 20. 7. 70 |21.7. Pr 20 20 | 100} 0 0 
12 70 25.5. 5.8. 55 | 6.8. 9 20 20 | 100} 0 0 
13] 95 | 25.5 31.8. | 30 | 1.9. xs 20 | o| ol20 | 100 
































abzukürzen, es genügen hierfür bereits 20—30 Tage. Ferner folgt aus 
dem Gesagten noch ein weiterer wichtiger SchluB, wonach die Abkürzung 
des Tages nicht in einem beliebigen Zeitabschnitt der Vegetationsperiode, 
sondern in einer ganz bestimmten Zeit vorgenommen werden muß, 
um den gewünschten ‚Effekt zu erzielen. 

Werden dieselben 20 Kurztage zu Beginn der Vegetation geboten, 
so wird zwar die Frostresistenz gegenüber den Kontrollen gesteigert, 
doch ist diese Steigerung bedeutend geringer als bei denjenigen Pflanzen, 
die die ganze Zeit über, oder als bei solchen, die in der Mitte der Vege- 
tationszeit Kurztage (20) erhalten hatten. 

30 Kurztage zu Ende der Vegetation (vom 1. September beginnend) 
dargeboten, übten keinen Effekt auf die Frostresistenz dieser Serie aus; 
sie erfroren in gleichem Maße wie die Kontrollen. 

Als Erklärung für diese verschiedene Reaktion der Frosthärte auf 
eine kurzfristige Kurztagszeit, je nach dem Abschnitt der Vegetations- 
periode, in der sie geboten wird, kann folgendes angeführt werden: 

1. Während der Gabe von 20 Kurztagen zu Beginn der Vegetation 
beenden die Pflanzen ihr Wachstum noch nicht. In den vereinzelten 
Fällen, wo sie ausnahmsweise ihr Wachstum einstellen, nehmen sie dann 
doch ihr Wachstum später wieder auf. 
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2. Nach Einwirkung von 20 Kurztagen in der Mitte der Vege- 
tation wird dagegen das Wachstum eingestellt und wird nicht mehr 
wieder aufgenommen. Sämtliche Änderungen, sowohl morphologischer 
wie sonstiger Natur, die für die photoperiodische Reaktion der betreffenden 
Art charakteristisch sind, treten gerade bei der Kurztaggabe zu dieser 
Zeit der Vegetation besonders deutlich zutage. 

3. Die herbstliche Einwirkung durch Kurztage ruft keinen Wachs- 
tumsabschluß hervor, eine photoperiodische Reaktion läuft um diese 
Zeit entweder nur sehr langsam, oder überhaupt nicht ab. 

4. Alles das scheint darauf hinzudeuten, daß bei der Aufnahme oder 
Nichtaufnahme der photoperiodischen Reize die Außentemperatur ent- 
scheidet. 

So betrug Ende Mai und in der ersten Junihälfte des Jahres 1931 die 
mittlere Lufttemperatur 12,6°, in der zweiten Junihälfte 15,3°, im Juli 
19°, im August 16,2° und endlich im September nur 8,3°. Folglich lief 
die photoperiodische Reaktion bei den niedrigen Mai- und Junitempera- 
turen und erst recht bei den Septembertemperaturen überhaupt nicht 
oder nur sehr langsam ab, während die hohen Juli- und Augusttempera- 
turen ihren normalen Ablauf ermöglichten. 

Will man durch photoperiodische Einwirkung die Frostresistenz einer 
Art ändern, so muß man diese Einwirkung in einem solchen Abschnitt 
der Vegetationsperiode verlegen, der durch für diese Arten günstige 
Temperaturen ausgezeichnet ist. Allgemein gesprochen genügt zur 
Steigerung der Frosthärte von frostempfindlichen Arten die Abkürzung 
derjenigen Tage, die unter dem betreffenden Breitegrad die maximale, 
für den Ablauf der die Frostresistenz steigernden Vorgänge zulässige 
Tageslänge überschreiten. M. a. W., da z.B. die weiße Akazie beim 
16-Stundentag bereits genügend frostresistent wird, so braucht man nur 
diejenigen Tage abzukürzen, die die 16-Stundendauer überschreiten. In 
der Regel sind zudem die längsten Tage durch die höchsten Temperatur- 
mittel ausgezeichnet. 

Aus dem obigen ist also zu ersehen, daß für den Ablauf der photo- 
periodischen Reaktion bei den südlichen Arten genügend hohe Tem- 
peraturen notwendig sind. Hieraus wird verständlich, weshalb viele 
wärmeliebende Arten nicht die nach Anzahl und Lichtdauer zur Steigerung 
der Frostresistenz genügenden Herbsttage ausnützen können; es ist kaum 
daran zu zweifeln, daß hierfür die zu niedrigen Temperaturen verantwort- 
lich sind. Nördliche Arten dagegen nützen unter den gleichen Bedingungen 
die photoperiodische Einwirkung zur Frostresistenzsteigerung voll und 
ganz aus. Das geht aus dem Nachstehenden hervor. 

Oben wurde bereits darauf hingewiesen, daß einige einheimische, unter 
den natürlichen Bedingungen genügend frostresistenten Arten, Salix 
viminalis, Salix phylicifolia und Ribes nigrum, nach Aufzucht unter Dauer- 
belichtung vom Frost in verschieden starkem Maße geschädigt werden. 
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Für Salix viminalis wurde dabei festgestellt (Tabelle 10), daß nicht nur 
Dauerbelichtung die Frostresistenz senkt, sondern der 16-Stunden- und 
besonders aber der 17-Stundentag eine starke Frostschädigung von etwa 
60% verursacht. Dies klingt auf den ersten Blick verwunderlich, da die 
Kontrollen, die im Laufe von 2 Sommermonaten bei einer Tageslänge 
von mehr als 17 Stunden gewachsen waren, trotzdem vollständig frost- 
resistent bleiben. 

Gemäß den oben dargelegten Erwägungen, läßt sich diese Tatsache 
dadurch erklären, daß die genannte, genügend nördliche Art infolge ihrer 
geringen Temperaturansprüche die kurzen Herbsttage ausnützen kann. 

Die Unterschiede zwischen den südlichen und nördlichen Arten in bezug 
auf die Beeinflußbarkeit durch die herbstlichen Photoperioden und darum 
auch in bezug auf ihre Frostresistenz liegen darin, daß die ersteren nicht 
imstande sind, die kurzen Herbsttage wegen ihrer niedrigen Tempera- 
turen auszunützen. 

Es ist nicht weiter verwunderlich, daß die Pflanzen vom Typ der 
Salix viminalis in den Kontrollserien durch die natürlichen 15—12- 
Stundentage im Laufe von 3—4 Herbstwochen genügend frostresistent 
werden. 


Tabelle 10. Die Frostresistenz von Salix viminalis in Abhängigkeit von 
der Tageslänge. 











Tageslicht- Frostschädi- | Tageslicht- Frostschädi- Tageslicht- Frostschädi- 
dauer gung in % dauer gung in % dauer gung in % 
7 Std. 0 13 Std. 0 17 Std. 60 
de 0 = _ 2,5 Kontrolle 0 
Be 0 „ D 11,0 24 Std. 99 




















Da die Temperatur in allen unseren photoperiodischen Versuchs- 
varianten die gleiche war, so schließen wir, daß für die Holzgewächse als 
Hauptfaktor ihrer Frostabhärtung nicht die Temperatur, sondern das 
Licht, und zwar die Photoperiode ausschlaggebend ist. 


Die Erhöhung der Frostresistenz durch Einwirkung auf einzelne 
Teile der Pflanze. 


GARNER und ALLARD haben bereits gezeigt, daß die Pflanze auch 
dann auf die photoperiodischen Bedingungen reagiert, wenn die ver- 
änderte Tageslänge nur auf einzelne Teile der Pflanze einwirkt. Hierbei 
reagiert aber nur der Teil, der unmittelbar dem Reiz ausgesetzt ist; 
letzterer kann nicht nach anderen Schichten der Pflanze übertragen 
werden, d.h. die photoperiodischen Änderungen werden in den be- 
troffenen Teilen lokalisiert, aber nicht weiter geleitet. Die genannten 
Forscher stellten fest, daß das Blühen nur in der Zone eintrat, die Kurz- 
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tage erhielt, dagegen in den Teilen der Pflanze ausblieb, denen der Lang- 
tag gegeben wurde. Ähnliche Ergebnisse erhielt Rasumov für die Knollen- 
bildung von Ullucus, Oxalis und Solanum, er konnte aber gleichzeitig 
zeigen, daß der photoperiodische Reiz doch nicht in allen Fällen lokali- 
siert bleibt. Wirkt man auf eine genügend große Zone der Sproßenden 
ein, so erfahren auch die weiter unten liegenden Abschnitte eine ent- 
sprechende Änderung durch den Kurztag, d.h. der photoperiodische 
Reiz wird an einem Sproß von oben nach unten geleitet. In der ent- 
gegengesetzten Richtung aber kann der Reiz nicht hingeleitet werden 
und ebensowenig von einem Zweig zum anderen. Auf diesen Unter- 
suchungen fußend versuchten wir, auf einzelne Teile südlicher Pflanzen 
durch Tagesänderungen einzuwirken, um eine Steigerung der Frost- 
resistenz bei ihnen zu bewirken. Zu diesem Zweck verdunkelten wir 
im Laufe der erforderlichen Tagesabschnitte einzelne Pflanzenteile mit 
Hilfe doppelter Tuchsäckchen oder Holzschachteln. 

Als Versuchsobjekte dienten die weiße Akazie Robinia pseudacacia 
L. und Cydonia vulgaris, Pflanzen, die unter Leningrader Verhältnissen 
sehr starke Frostschädigungen davontragen. Die einjährigen Versuchs- 
pflanzen wuchsen auf einer Parzelle bei natürlicher Tageslänge. Dem 
10-Stundentag wurden ausgesetzt: a) die Sproßenden, und zwar eine 
Zone von 10—15 cm, b) einzelne verschieden lange Seitenzweige und 
c) die unteren Teile des Hauptstammes mit allen an ihm befindlichen 
Verzweigungen. | 

Es ergab sich, daß zur Erhöhung der Frostresistenz kälteempfind- 
licher Formen es bereits genügt, die Enden des Hauptsprosses 25—30 
kurzen Tagen auszusetzen. Alle Pflanzen, deren Sproßenden auf diese 
Weise dem Kurztag ausgesetzt werden, erwiesen sich als frostresistent ; 
es blieb sogar die Terminalknospe unbeschädigt. Es erfroren in diesen 
Fällen nur die intensiv wachsenden Seitenzweige, die genügend weit 
von dem durch den Kurztag beeinflußten Sproßende entfernt waren. 
Es erübrigt sich wohl darauf hinzuweisen, daß sowohl bei der ersten, 
wie bei der zweiten Versuchspflanze die Kontroilserien vollkommen 
erfroren waren. 

Wurde bei einer bestockten Pflanze nur an einem einzigen Sprosse 
das Ende dem Kurztag ausgesetzt, an anderen Sprossen aber nicht, 
so blieb der erstere unbeschädigt, die anderen aber erfroren bis auf 
den Wurzelhals. Die einzelnen Sprosse verhielten sich hier also in 
ähnlicher Weise, wie es die erwähnten Forscher für andere photoperi- 
odische Wirkungen gezeigt hatten. Bei Einwirkung des Kurztages auf 
die unteren Teile der Stämmchen, an denen sich unbedingt Blätter 
und Seitenzweige befinden müssen, wird stets nur die durch unmittel- 
bare Tagesverkürzung betroffene Zone frostresistent. Die Teile der 
Pflanze, die oberhalb der Einwirkungszone liegen, erfrieren bis zur oberen 


Grenze der Kurztagszone. 
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Sowohl die Versuche des Jahres 1931, wie die von 1932 zeigten, daß 
eine kurzfristige, 25 Tage währende Einwirkung des Kurztages auf die 
Spitzen der _.suptstämme von gewöhnlich unter den natürlichen Ver- 
haltr:.sen vollständig ausfrierenden Pflanzen diese fast ebenso frost- 
resistent macht, als wenn sie als Ganzes dem Kurztag ausgesetzt worden 
wären. Der einzige Unterschied im Erfolge der ersteren und letzteren 
besteht in den besser entwickelten, aber stärker abfrierenden Seiten- 
zweigen nach einer nur lokalen Einwirkung des Kurztages. Die Seiten- 
triebe eines Hauptstammes, dessen Spitze sich am Kurztag befunden 
hatte, erfroren gewöhnlich, da diese Zweige ebenso wie die Stämmchen 
einen stark ausgesprochenen selbständigen Wuchs haben, und darum die 
für diese Verhältnisse spezifische Stoffableitung nicht unmittelbar mit 
dem Hauptstamm und den anderen Zweigen verbunden ist. Wurden 
nur die unteren Pflanzenteile allein dem Kurztag ausgesetzt, so über- 
trugen sie ihre hohe Frostresistenz nicht auf die höheren Regionen, 
dagegen wurde das sonst am langen Tag erfrierende Wurzelsystem der 
weißen Akazie unter diesen Bedingungen frostresistent. Diese Tat- 
sachen deuten darauf hin, daß an den die Frostresistenz ausdauernder 
Pflanzen bedingenden Vorgängen Stoffe beteiligt sind, deren Bildungs- 
stätte vermutlich in den Blättern liegt. Die Stoffe werden augenscheinlich 
mit Leichtigkeit von oben nach unten, dagegen entweder überhaupt 
nicht oder nur sehr schwach von unten nach oben und aus einem Zweig 
in den anderen hingeleitet. 

Es bestehen natürlich auch noch andere Möglichkeiten zur Deutung 
der die Frostresistenz im Zusammenhang mit der photoperiodischen 
Reaktion bedingenden Vorgänge. Darauf werden wir im nächsten 
Abschnitt genauer eingehen. 

Die dargelegten Ergebnisse geben dem Forscher Material zum tieferen 
Eindringen in die aufgeworfene Frage an die Hand. Man darf annehmen, 
daß nunmehr Wege zur Erforschung der inneren Zusammenhänge des 
Photoperiodismus und der Frostresistenz offen stehen. 

Was die Möglichkeit einer praktischen Anwendung der Erscheinung 
betrifft, so will es uns scheinen, daß bei Züchtungsarbeiten mit schnell- 
wachsenden Kulturen, bei denen eine Einwirkung durch den Kurztag 
auf die ganze Pflanze technisch schwierig scheint, diese Methode An- 
wendung finden könnte, besonders wenn man bedenkt, daß eine ver- 
hältnismäßig kurzfristige Einwirkungsdauer ausreicht. 


Über die Ursachen einer verschiedenen Frostresistenz ausdauernder 
Pflanzen bei verschiedener Photoperiode. 

Über die Vorgänge, die in der Pflanze bei verschiedener Photoperiode 
ablaufen und diese oder jene Frostresistenz bedingen, wissen wir noch 
sehr wenig, richtiger, fast gar nichts. Jedoch besitzen wir einige Tat- 
sachen, die ein gewisses Licht auf das Wesen der Erscheinung werfen. 
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Wir wiesen bereits darauf hin, daB die frostresistenten Formen sich von 
den nicht resistenten dadurch unterschieden, daß erstere unter den 
gegebenen Bedingungen normalerweise mit ihrem Wachstum noch vor 
dem Eintritt der kalten Witterung abschließen, während die anderen noch 
bis zu den ersten Herbstfrösten wachsen. 

Die weiße Akazie stellt in der Regel in der Leningrader Gegend nie 
ihr Wachstum zeitig ein, sondern fährt fort, bis zu den Herbstfrösten mit 








Abb. 7. Querschnitt durch einen Trieb von Robinia pseud: ia L. vom langen Tag 
: (Kontrolle). 


verschiedener Intensität zu wachsen, soweit es die mittleren Temperaturen 
erlauben, so daß ihr Wachstum unabgeschlossen bleibt. 

Am kurzen, 14-Stundentag, dagegen beendet dieselbe Akazie ihr 
Wachstum bereits nach Ablauf von 45—50 Tagen, noch lange vor dem 
Eintritt der Kälte, beim noch kürzeren Tag, dem 10-Stundentag, wird 
das Wachstum bereits in 20—25 Tagen vollendet. Man darf somit an- 
nehmen, daß bei den Pflanzen vom Typ der weißen Akazie der lange Tag 
die beiden ersten Wachstumsstadien begünstigt, besonders das erste durch 
die Zellteilung gekennzeichnete Stadium, und dadurch den Ablauf des 
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dritten Stadiums (Differenzierung der Gewebe und diejenigen anatomisch- 
morphologischen Veränderungen, die unter dem Begriff: Ausreifung der 
Triebe zusammengefaßt werden) hemmt; ; hierher gehören die Verholzungs-, 
Verkorkungsvorgänge u.a. m. (Abb. 7 und 8). 

Im Herbst vor dem Eintritt der Fröste, unterscheiden sich die 
Exemplare der Akazie, die dem kurzen Tag ausgesetzt wurden von 
denjenigen, die den ganzen Sommer am natürlichen langen Tag wuchsen, 





Abb. 8. Querschnitt durch einen Trieb von Robinia pseudaracia vom Kurztag 
(10-Stundentag). 


sehr wesentlich. Während erstere nach dem normalen Laubfall runde, 
gut verkorkte Triebe haben, behalten die letzteren ihre Blätter bei und 
zeigen nur an der unteren Hälfte der Triebe Korkbildung ; die noch ganz 
grünen Triebspitzen haben einen sternförmigen Querschnitt, was auf das 
Fehlen gut ausgebildeter Holzelemente hindeutet. 

Die ersten Herbstfröste überraschen deshalb die Langtagsexemplare 
der weißen Akazie in einem zum Überwintern nicht geeigneten Zustande, 
und es ist deshalb nicht verwunderlich, daß die grünen wasserreichen 
Triebe durch den Frost getötet werden. Im Winter geht dann der übrige 
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Teil zugrunde. Die Assimilationstätigkeit dieser bis zum Beginn der 
Herbstfröste fortwachsenden Pflanzen ist auf die weitere Bildung von 
grünen Pflanzenteilen gerichtet, so daß ihnen unter diesen Umständen 
die Möglichkeit zur Ablagerung von Reservestoffvorräten, insbesondere 
von Kohlehydraten, fehlt. Das Fehlen dieser Stoffe setzt schon an und 
für sich die Frosthärte herab und führt zudem noch zum winterlichen 
Hungern, welches, wie die Versuche von Tumanov und Mitarbeitern 
zeigten, ebenfalls sich ungünstig auf das Überwintern auswirkt. Am 
kurzen Tag dagegen haben besonders die südlichen Arten die Möglichkeit, 
große Vorräte anzulegen, da am Kurztag ihre Assimilation größer ist, und 
da sie nach dem frühzeitig abgeschlossenen Wachstum ihre Blätter bis 
zum späten Herbst beibehalten. Es ist aber kaum möglich, die Steigerung 
der Frosthärte nur durch die entsprechende Photoperiode und den damit 
zusammenhängenden rechtzeitigen Wachstumsabschluß zu deuten, da 
wir in diesem Falle auf widersprechende Tatsachen stoßen. 

Dieselbe weiße Akazie, die nach Aufzucht bei einem 14—15-Stunden- 
tag eine maximale Frostresistenz aufweist, besitzt dagegen beim 10- 
Stundentag geringere Frostresistenz, trotzdem sie unter den letzteren 

ihr Wachstum noch früher einstellt als am 14-Stundentag 
und dabei viel mehr Stärke anhäuft. Ferner stellen solche Arten, wie die 
Aprikose und die Walnuß bei allen Photoperioden ihr Wachstum gleich- 
zeitig ein, sind trotzdem aber, bei den verschiedenen Photoperioden 
gezogen, ganz verschieden frostresistent. Wir haben also in diesen Fällen 
keinen direkten Zusammenhang zwischen dem Termin des Wachstum- 
endes und der Frostresistenz. Es scheint uns deshalb, daß man nicht das 
Gleichheitszeichen zwischen den altbekannten gärtnerischen Maßnahmen 
einerseits, wie Pinzieren, Abdrehen der Triebe, Ringeln u. a. m., die alle 
eine künstliche Wachstumshemmung bewirken, und der Änderung der 
Frostresistenz in Abhängigkeit von der Photoperiode andererseits setzen 
darf. Vielmehr glauben wir, daß die Frosthärte und ihre Änderungen mit 
der gesamten Lebenstätigkeit der Pflanze, vor allem vermutlich mit 
ihrem Stoffwechsel, zusammenhängen. 

In letzter Zeit wird gemäß den Lehren von LYSENKO die Frostresistenz 
der Winterannuellen im Zusammenhang mit dem Entwicklungsstadium 
gebracht, in dem sich die Pflanze zur Zeit nicht nur der Frosteinwirkung, 
sondern auch der vorangehenden Frostabhärtung befand. 

Es steht außer Zweifel, daß die generativen Organe und die sie hervor- 
bringenden Gewebe sehr wenig frostresistent sind, jedoch scheinen die 
Verhältnisse für die Holzgewächse noch anders zu liegen. Wir beob- 
achteten im Laufe unserer Versuche z. B. folgendes: Die gelbe Himbeere, 
Rubus ideaeus, Sorte ,,Herbstiiberraschung“, ist remontant d.h. zeigt 
Fruchtbildung an einjährigen Trieben. Bei Aufzucht am natürlichen Tag 
von Leningrad wird sie im Winter stark geschädigt und verliert dabei 
fast den ganzen vorjährigen Zuwachs; es überwintern nur die Wurzeln 
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und Rhizome. Bei Aufzucht am verkiirzten 14—10-Stundentag steigt 
die Frostresistenz sehr bedeutend, so daB die Triebe und sogar die End- 
knospen erhalten bleiben. 

Gleichzeitig aber reagiert diese Sorte ebenso wie die iibrigen im 
Versuch vertretenen auf eine Änderung der Tageslänge, beginnend mit 
7 Stunden bis zum 24-Stundentag, nicht im geringsten hinsichtlich des 
Zeitpunktes der Bildung von Blütenknospen, Blüten und Früchten. Die 
Pflanzen erscheinen also in bezug auf den Übergang von der vegetativen 
zur reproduktiven Entwicklung als tagneutrale, während doch ihre Frost- 
resistenz in weitem Maße von der Tageslänge bestimmt wird. 

Auf Grund dieser Tatsachen will es uns scheinen, daß man die aus- 
dauernden Pflanzen in photoperiodischer Hinsicht nicht nach dem 
Merkmal eines früheren oder späteren Einsetzens der Fortpflanzungs- 
vorgänge einteilen darf, wie es in den klassischen Arbeiten über den 
Photoperiodismus üblich ist. Es ist kaum angängig von Tagneutralität 
zu sprechen, wenn diese nur im Blühbeginn zum Ausdruck kommt, 
während eine sowohl biologisch wie wirtschaftlich wichtige Eigenschaft 
wie die Frosthärte nicht die Spur von Neutralität zeigt. 

Dazu kommt noch eine Tatsache, die unseres Erachtens auf das 
Fehlen eines direkten und entscheidenden Einflusses des Entwicklungs- 
stadiums auf die Frosthärte hinweist. Sowohl die Kurz- wie die Lang- 
tagstriebe der genannten Himbeersorte bilden genau zur gleichen Zeit 
Blütenknospen, blühen und fruchten ebenfalls gleichzeitig, und zwar im 
Spätherbst, so daß die Herbstfröste die verschiedenen Serien im genau 
gleichen Stadium antreffen; nichtsdestoweniger frieren die Langtags- 
pflanzen bis auf die Wurzeln ab, während die Kurztagspflanzen gar nicht 
geschädigt werden und nach dem Überwintern wieder reichlich fruchten. 
Der Himbeerstrauch ist hierfür nicht ein vereinzelt dastehendes Beispiel: 
Ein ähnliches Bild, d.h. verschiedene Frostresistenz bei gleichem Ent- 
wicklungsstadium, wurde auch bei einigen anderen Pflanzen gefunden, 
bei z. B. zwei Salix-Arten und bei Ribes nigrum. Die Weide Salix vimi- 
nalis legt ihre Blütenknospen sowohl am 24-Stundentag wie bei einem 
14—15-Stundentag zur fast gleichen Zeit an, so daß sie zu Beginn des 
Winters bei den genannten Tageslängen Blütenknospen besitzt, was 
darauf hinweist, daß die Pflanzen im gleichen Entwicklu jum vom 
Frost betroffen werden. Trotzdem zeigten sie eine sehr verschiedene 
Frostresistenz in Abhängigkeit von der Tageslänge, an der sie gezogen 
wurden. Die 24- und 17-Stundentag-Pflanzen erfrieren bis auf die 
Wurzeln, während die Pflanzen mit normaler Tageslänge und vom 
15-Stundentag vom Frost überhaupt nicht geschädigt werden. Die gleiche 
Weidenform setzt bei der Aufzucht bei einem Tag bis 7 Stunden überhaupt 
keine Blütenknospen an, sie befindet sich also dann in einem anderen 
Entwicklungsstadium als die zuvorgenannten Pflanzen, litt aber ebenso- 
wenig wie die letzteren während der Überwinterung. Aus diesem Beispiel 
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erhellt also, daB einerseits bei gleicher Entwicklung ungleiche Frost- 
resistenz (Kontrolle und 17-Stundentag) und andererseits bei ungleicher 
Entwicklung gleiche Frostresistenz (15-Stundentag und 7—10-Stunden- 
tag) hervortreten können. 

Eine analoge Erscheinung konnte bei der weißen Akazie aus Moskau 
beobachtet werden. In der Kontrolle und am 14-Stundentag zeigten sich 
bei gleichem Entwicklungsstadium eine ganz verschiedene Frostresistenz 
und umgekehrt wieder am 12- und 14-Stundentag verschiedene Ent- 
wicklung, aber gleiche Frostresistenz. 

Saliz phylicifolia und Ribes nigrum hatten beim 24- Stundentag 
und dem normalen Volltag (Kontrolle) die gleiche Entwicklung, aber 
verschiedene Frostresistenz. In der Kontrolle fehlte ein Abfrieren der 
Triebe vollständig, während bei den Pflanzen vom 24-Stundentag alle 
Spitzen abfroren. 

Es will uns scheinen, daß diese Beispiele vollauf genügen, um zu 
zeigen, daß die Frostresistenz ausdauernder Gewächse keineswegs nur 
von ihrem Entwicklungsstadium abhängt. Die Ursachen, die eine ver- 
schiedene Frostresistenz unter verschiedenen Verhältnissen an ein und 
demselben Klon bedingen, bleiben vorläufig noch unaufgeklärt. Zu ihrer 
Aufklärung werden vermutlich unsere Beobachtungen, über den Zu- 
sammenhang zwischen photoperiodischer Reaktion und Frostresistenz 
wichtige Fingerzeige geben. Fraglos ist für die Frostresistenz auch die 
Ruheperiode von großer Bedeutung, da diese ihrerseits auch in den 
Begriff der photoperiodischen Reaktion der Art eingeschlossen ist. 


SchluBbetrachtung und Zusammenfassung. 
Auf Grund unserer Ergebnisse kommen wir zu folgenden Schlüssen : 


1. Die Frostresistenz ausdauernder Pflanzen bildet einen Bestandteil 
ihrer photoperiodischen Reaktion. Durch Änderung der photoperiodischen 
Bedingungen bei der Aufzucht der Pflanzen können wir die Frostresistenz 
einer gegebenen Art in den durch die Erbanlage gegebenen Grenzen be- 
liebig ändern, und zwar sowohl im Sinne einer Steigerung wie einer 
Herabminderung. 

2. Vom Standpunkt der natürlichen Zuchtwahl und der Selektion 
aus betrachtet erscheint die Frostresistenz als sekundäres Merkmal, das 
oft nicht von den kritischen Wintertemperaturen, sondern von den Be- 
dingungen der Vegetationsperiode, vor allem ihrer Photoperiode abhängt, 
die in erster Reihe die entsprechenden Formen auswählen. Sind in den 
betreffenden Populationen Individuen vertreten, für die die gegebenen 
Bedingungen annehmbar sind, so überwintern diese normal. 


3. Zum Ablauf der die Frostresistenz bedingenden Vorgänge ist eine 
Einwirkung der entsprechenden Photoperioden während der ganzen 
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Dauer der Vegetationszeit nicht erforderlich. Eine kurzfristige, nur 
20 Tage währende Einwirkung genügt für manche Arten schon vollständig, 
allerdings mit der Maßgabe, daß diese Einwirkung bei den für das 
gegebene Objekt entsprechenden Umweltsfaktoren, insbesondere einer 
entsprechenden Temperatur, stattfindet. 


4. Für praktische Zwecke braucht man die gleichartige und gleiche 
Zeit dauernde Tagesänderung nur an der Spitze der Pflanze vorzunehmen, 
um genau dieselben Ergebnisse in bezug auf die Frosthärte wie bei 
Behandlung der ganzen Pflanze zu erhalten. Der ganze zugehörige Stamm 
überwintert dann ebenso, als wenn er als Ganzes der Tagesabkürzung 
ausgesetzt worden wäre. Letztere Tatsache weist darauf hin, daß ein 
Zusammenhang zwischen der photoperiodischen Reaktion der Blätter, 
die unmittelbar dieser Einwirkung unterworfen werden, und den die 
Frostresistenz bewirkenden Vorgängen besteht. 


5. Bei der auf Erhöhung der Frosthärte abzielenden photoperiodischen 
Einwirkung auf die Pflanzen, ist zu bedenken, daß bei weitem nicht jede 
Photoperiode zum Ziele führt. Vielmehr entsprechen einer jeden Art, ja 
sogar einem jeden Klon innerhalb der Art, bestimmte photoperiodische 
Bedingungen, die bei der natürlichen Zuchtwahl und der Entstehung der 
Form ihre Rolle gespielt haben. Um die photoperiodischen Bedingungen 
für eine maximale Frostresistenz festzustellen, ist es notwendig die 
Versuchspflanzen nicht 2—3, sondern möglichst vielen verschiedenen 
Tageslängen auszusetzen, wobei aber die übrigen erforderlichen Faktoren 
nicht vergessen werden dürfen. 

6. Eine große theoretische und praktische Bedeutung für die Frost- 
resistenz haben die besonders kleinen Intervalle an der Grenze derjenigen 
Photoperioden, die wir als kritische bezeichnen. Je nachdem diese 
Intervalle auf die dunkle oder helle Tageszeit entfallen, kann die Frost- 
resistenz sehr stark zwischen 0 und 100% schwanken. Außerhalb des 
Bereichs dieser kritischen Photoperiode haben sogar vielstündige Inter- 
valle keiner Einfluß auf die Frosthärte mehr. 

7. Die Unterschiede in der Frostresistenz bei derselben, auf ver- 
schiedenen Breitengraden wachsenden Art beruhen vor allem auf den 
Unterschieden in den photoperiodischen Bedingungen der Vegetations- 
periode. 

Die bisher unerklärt gebliebenen Tatsachen, nach denen viele Arten 
in südlichen Breiten starken Frost ohne Schaden überstehen und in 
nördlicheren Breiten bei weniger starkem Frost erfrieren, finden durch 
unsere Versuche mit den diesen verschiedenen Breitengraden zukommen- 
den Tageslängen ihre Erklärung. Durch Abkürzung der Tageslänge kann 
der Experimentator oder Praktiker in nördlichen Breiten die photo- 
periodischen Bedingungen der südlichen Breitengrade erzeugen und damit 
die Frostresistenz der betreffenden Art ihrem Maximum zuführen. 
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8. Die nérdlichen Formen erfordern zu ihrer vollen Frostresistenz 
ebenfalls bestimmte photoperiodische Bedingungen. Für einige nördliche 
Formen liegt die eine maximale Frosthärte bedingende Tageslänge 
zwischen 14—15 Stunden, mit anderen Worten, einige nördliche Formen 
verlangen zur Erreichung der maximalen Frosthärte ähnliche photo- 
periodische Bedingungen wie die südlicheren Formen. Jedoch stellen 
letztere ganz andere Anforderungen an die Temperaturen, die diese 
photoperiodischen Bedingungen begleiten. Hierin liegt die Ursache dafür, 
daß die nördlichen Formen die natürlichen kurzen Herbsttage des Nordens 
ausnützen können, während den südlichen Formen diese Fähigkeit ab- 
geht. Hierin liegt der Hauptunterschied zwischen den südlichen und 
nördlichen Arten. 

Beim Arbeiten in den nördlichen Breitengraden, etwa mit dem 
50—55° n. Br. beginnend, muß man im Auge behalten, daß der natürliche 
Tag nur als langer Tag oder Kontrolle für wärmeliebende südliche 
Formen, die nicht imstande sind, die kurzen Herbsttage auszunützen, 
dienen kann, aber nicht für einheimische oder überhaupt bezüglich hoher 
Temperaturen weniger anspruchsvolle Pflanzen. 

9. Die Ursachen, welche die verschiedene Frostresistenz einer und 
derselben Art in Abhängigkeit von der Photoperiode bedingen, sind noch 
nicht genügend geklärt. Ihnen liegen wohl spezifische Prozesse zugrunde, 
und sie können schwerlich auf die Verschiedenheiten im Ablauf der 
Wachstumsvorgänge (insbesondere Beendigung oder Nichtbeendigung des 
Wachstums) zurückgeführt werden. 

Die photoperiodischen Bedingungen wirken sich auf die gesamte 
Lebenstätigkeit der Pflanze und ihre verschiedensten Merkmale aus, wohin 
unter anderem die Ruheperiode, die Dicke der Zellwände, die Veränderung 
der Zellsaftkonzentration gehören. Diese Eigenschaften können sich in 
der Gesamtheit und manchmal im einzelnen nicht wesentlich ändern, 
ohne daß dabei nicht auch die Frostresistenz der Pflanze geändert wird. 


Die Frostresistenz kann also ebenso wenig wie die anderen Resistenzen 
auf irgend eine sichtbare Änderung zurückgeführt werden, da sie ihrerseits 
unzertrennlich mit dem Gesamtzustand des Pflanzenorganismus ver- 
bunden ist. Von diesem Standpunkt aus schien es verlockend, die Unter- 
schiede in der Frostresistenz der Arten in Änderungen zu suchen, welche 
die reproduktive Entwicklung betreffen. Unsere Ergebnisse zeigen aber, 
daß ein Klon, der sich unter verschiedenen photoperiodischen Be- 
dingungen befindet, aber die gleiche Entwicklung zeigt, ganz ver- 

10. In Anbetracht der biologischen und wirtschaftlichen Wichtigkeit 
der Pflanzen erscheint es nicht angängig, eine Pflanze als tagneutral zu 
bezeichnen, wie es in den klassischen Arbeiten über den Photoperiodismus 
geschah, wenn sie gegen Änderurg des Reproduktionsstadiums zwar 
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neutral ist, in ihrer Frostresistenz aber auf Änderungen der Tageslänge 
außerordentlich scharf reagiert. In unseren weiteren Arbeiten werden wir 
darauf näher eingehen und zeigen, daß diese Bezeichnung auch auf andere 
wichtige Merkmale nicht zutrifft. 

11. In der vorliegenden Darstellung haben wir die vom praktischen 
Standpunkt aus wichtige Frage nicht berührt, für welche Dauer die die 
Photoperiode induzierte Frostresistenz erhalten bleibt, da wir darauf in 
einer besonderen Arbeit demnächst zurückkommen werden. 
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